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Resumen 
Esta tesis doctoral profundiza en el conocimiento de la ecología trófica de los 
macroinvertebrados acuáticos en un ecosistema lótico de montaña del Caribe colombiano 
(río Gaira). En este trabajo se evaluó la importancia de los aportes alóctonos y autóctonos 
del río Gaira para comprobar: 1) si la categorización trófica usada en los 
macroinvertebrados de zonas templadas coincide con lo encontrado en los contenidos 
estomacales de macroinvertebrados de un río tropical; 2) la importancia de los recursos 
alóctonos y autóctonos para los macroinvertebrados acuáticos a lo largo de un gradiente 
altitudinal (desde la cabecera hasta la desembocadura del río); y 3) si existe preferencia 
del uso del hábitat de un raspador Leptohyphes liniti (Ephemeroptera: Leptohyphidae) 
sobre fuentes alóctonas (hojas) o autóctonas (piedras). Estos resultados permitieron 
determinar que: 1) la dieta de los macroinvertebrados acuáticos no es suficiente para una 
adecuada asignación a un GFA. Con relación a la distribución altitudinal de los GFA, se 
observó que la abundancia de los fragmentadores y recolectores disminuyó con el 
decrecimiento en el gradiente altitudinal, pero los depredadores no; 2) los recursos 
autóctonos fueron más importantes para los macroinvertebrados acuáticos que las fuentes 
alóctonas, dichas fuentes evidenciaron una fuerte relación (a través de las señales 
isotópicas) con organismos trituradores del género Phylloicus; y 3) Leptohyphes liniti 
prefirió sustratos de fuentes autóctonas (piedras) en lugar de las alóctonas (hojas), hecho 
fuertemente relacionado con las altas concentraciones de clorofila a en las piedras. 
 
 
Palabras clave: grupos tróficos, redes tróficas, isótopos estables, fuentes alimenticias, 
















This doctoral thesis delves into the knowledge of the trophic ecology of aquatic 
macroinvertebrates in a lotic mountain ecosystem of the Colombian Caribbean (Gaira 
River). In this work the importance of allochthonous and autochthonous contributions of the 
river Gaira was evaluated to verify: 1) if the trophic categorization used in the 
macroinvertebrates of temperate zones coincides with that found in the stomach contents 
of macroinvertebrates of a tropical river; 2) the importance of allochthonous and 
autochthonous resources for aquatic macroinvertebrates along an altitudinal gradient (from 
the headwaters to the mouth of the river); and 3) if there is a preference for the use of the 
habitat of a scraper: Leptohyphes liniti (Ephemeroptera: Leptohyphidae) on allochthonous 
(leaves) or autochthonous (stones) sources. These results allowed determining that: 1) the 
diet of the aquatic macroinvertebrates is not sufficient for an adequate allocation to a FFG. 
Regarding the altitudinal distribution of the FFG, it was observed that the abundance of the 
shredders and collectors was reduced with the decrease in the altitudinal gradient, but the 
predators did not; 2) autochthonous resources were more important for aquatic 
macroinvertebrates than allochthonous sources, the latter showed a strong relations 
(through isotopes signal) with some shedders organisms of the genus Phylloicus; and 3) 
Leptohyphes liniti preferred substrates from autochthonous sources (stones) instead of 











Resumen ........................................................................................................................ VII 
Lista de figuras ............................................................................................................... XI 
Lista de tablas .............................................................................................................. XIII 
Introducción .................................................................................................................... 1 
1.1 Problema de investigación ............................................................................... 2 
1.2 Justificación ..................................................................................................... 4 
1.3 Marco teórico ................................................................................................... 5 
1.3.1 Importancia del estudio de los ríos tropicales: interacciones río - 
bosque 5 
1.3.2 Aporte de energía en los sistemas lóticos ............................................. 7 
1.3.3 El papel de los macroinvertebrados en los ríos ..................................... 9 
1.3.4 Importancia de los productores primarios como suministro energético 10 
1.3.5 Contenidos estomacales y relaciones tróficas ..................................... 11 
1.3.6 Isótopos estables como herramienta para la evaluación de redes 
tróficas 11 
1.4 Antecedentes ................................................................................................. 12 
1.4.1 Ecología trófica basada gremios tróficos y Grupos Funcionales 
Alimenticios (GFA) ............................................................................................ 12 
1.4.2 Ecología trófica basada en isótopos estables ...................................... 14 
1.5 Hipótesis ........................................................................................................ 17 
1.6 Objetivos........................................................................................................ 18 
1.6.1 Objetivo general .................................................................................. 18 
1.6.2 Objetivos específicos .......................................................................... 18 
2. Capítulo 1. Descripción de las características físicas de la cuenca del río 
Gaira ............................................................................................................................... 19 
2.1 Generalidades ............................................................................................... 19 
2.2 Geomorfología de la cuenca .......................................................................... 20 
2.3 Régimen hidrológico de la cuenca del río Gaira ............................................. 21 
2.4 Variables físicas y químicas del río Gaira ...................................................... 23 
2.5 Descripción de los sitios de muestreo ............................................................ 24 
San Lorenzo (SL): ............................................................................................. 24 
La Victoria (LV): ................................................................................................ 25 
Puerto Mosquito (PM): ...................................................................................... 25 
3. Capítulo 2. Grupos tróficos de macroinvertebrados acuáticos .......................... 27 
X Relaciones tróficas de macroinvertebrados acuáticos en un río tropical de la 
Sierra Nevada de Santa Marta 
 
3.1 Introducción ................................................................................................... 28 
3.2 Metodología .................................................................................................. 29 
3.2.1 Contenidos estomacales y Grupos Funcionales Alimentarios ............. 29 
3.2.2 Variables físicas, químicas e hidrológicas ........................................... 30 
3.2.3 Análisis de datos ................................................................................. 30 
3.3 Resultados .................................................................................................... 31 
3.3.1 Variación temporal y composición de las dietas .................................. 32 
3.4 Discusión ....................................................................................................... 38 
4. Capítulo 3. Redes tróficas a lo largo del gradiente altitudinal .............................43 
4.1 Introducción ................................................................................................... 44 
4.2 Metodología .................................................................................................. 46 
4.2.1 Muestreos ........................................................................................... 46 
4.2.2 Fuente alóctona .................................................................................. 47 
4.2.3 Fuente autóctona ................................................................................ 47 
4.2.4 Consumidores..................................................................................... 48 
4.2.5 Análisis de datos ................................................................................. 49 
4.3 Resultados .................................................................................................... 50 
4.3.1 Estructura de las redes tróficas ........................................................... 50 
4.3.2 Isótopos estables ................................................................................ 53 
4.3.3 San Lorenzo ....................................................................................... 54 
4.3.4 La Victoria ........................................................................................... 56 
4.3.5 Puerto Mosquito .................................................................................. 58 
4.4 Discusión ....................................................................................................... 60 
4.4.1 Estructura de las redes tróficas ........................................................... 60 
4.4.2 Isótopos estables ................................................................................ 62 
5. Capítulo 4. La importancia del epiliton para un organismo raspador. ................65 
5.1 Introducción ................................................................................................... 66 
5.2 Metodología .................................................................................................. 67 
5.2.1 Experimentos de preferencia de hábitat y su oferta alimentaria .......... 67 
Adecuación de los hábitats ............................................................................... 67 
Instalación del experimento .............................................................................. 67 
5.2.2 Análisis de datos ................................................................................. 68 
5.3 Resultados .................................................................................................... 69 
5.3.1 Calidad de las hojas ........................................................................... 69 
5.3.2 Incremento de la biomasa y la talla ..................................................... 69 
5.4 Discusión ....................................................................................................... 71 
6. Conclusiones y recomendaciones ........................................................................75 
6.1 Conclusiones ................................................................................................. 75 
6.2 Recomendaciones ......................................................................................... 77 
A. Anexo: Composición de las dietas de macroinvertebrados acuáticos .................79 
B. Anexo: Categorización trófica de los macroinvertebrados acuáticos. ..................82 






Lista de figuras 
Pág. 
Figura 2-1. Red hídrica de la cuenca del río Gaira, Sierra Nevada de Santa Marta. Los 
puntos indican la localización de los sitios de muestreo. ................................................ 20 
Figura 2-2. Precipitación y caudales medios multianuales reportados por las estaciones 
meteorológicas e hidrológicas del IDEAM en la cuenca del río Gaira, las cuales se 
localizan cerca de los sitios de muestreo (datos: 1982-2015). ........................................ 22 
Figura 3-1. Porcentaje de los ítems alimentarios cuantificados en los estómagos de los 
macroinvertebrados en los tres sitios de muestreo. MOPF: materia orgánica particulada 
fina, MOPG: materia orgánica particulada gruesa, TA: tejido animal, TV: tejido vegetal, 
MI: microalgas, HN: hongos. .......................................................................................... 31 
Figura 3-2. Composición porcentual de las dietas de los órdenes de macroinvertebrados 
acuáticos en el río Gaira. a: San Lorenzo, b: La Victoria y c: Puerto Mosquito, T: tejido y 
MOP: materia orgánica particulada. ............................................................................... 33 
Figura 3-3. Análisis clúster basado en las proporciones de las dietas de los insectos 
acuáticos de los sitios de muestreo. Los números indican los grupos tróficos 
conformados. ................................................................................................................. 35 
Figura 3-4. Riqueza de taxones de los Grupos Funcionales Alimentarios (GFA) en los 
periodos se lluvias y sequía. CG: colector generalista, Ft: filtrador, Pr: depredador, Sc: 
raspador, Sh-Dt: fragmentador detritívoro. ..................................................................... 36 
Figura 3-5. Análisis discriminante basado los GFA asignados a los taxones según las 
proporciones de los contenidos estomacales. ................................................................ 37 
Figura 4-1. Diagramas de las redes tróficas descritas en tres sitios del río Gaira durante 
los periodos de seca y lluvias. ........................................................................................ 52 
Figura 4-2. Representación de los valores de la vulnerabilidad (V) de las principales 
fuentes alimentarias (MOPF: materia orgánica particulada fina, MOPG: materia orgánica 
particulada gruesa y TV: tejido vegetal), calculados a partir de las proporciones 
registradas en los estómagos de los macroinvertebrados revisados en las tres sitios de 
XII Relaciones tróficas de macroinvertebrados acuáticos en un río tropical de la 
Sierra Nevada de Santa Marta 
 
muestreo durante los periodos de sequía y lluvias. El grosor de la flecha indica la 
magnitud de la importancia de V. .................................................................................... 53 
Figura 4-3. Biplot de isótopos estables de carbono δ13C y nitrógeno δ15N de los recursos 
basales y de los consumidores en San Lorenzo. Los puntos indican los valores promedio 
y las barras la desviación estándar. La vegetación de ribera no incluye los datos de Ficus 
tonduzii. .......................................................................................................................... 55 
Figura 4-4. Diagrama de cajas que muestra la contribución relativa invertebrados de los 
distintos grupos funcionales a las dietas de Anacroneuria tayrona y Progomphus 
(intervalos de confianza al 50, 75 y 95%) en el sitio SL. Col G: colector generalista, Col F: 
colector filtrador. ............................................................................................................. 55 
Figura 4-5. Biplot de isótopos estables de carbono δ13C y nitrógeno δ15N de los recursos 
basales y en los consumidores en La Victoria. Los puntos indican los valores promedio y 
las barras la desviación estándar. La vegetación de ribera incluye a Ficus tonduzii y Zygia 
longifolia. ......................................................................................................................... 57 
Figura 4-6. Diagrama de cajas que muestra la contribución relativa de los invertebrados 
de los distintos grupos funcionales a las dietas de Anacroneuria y Corydalus (intervalos 
de confianza al 50, 75 y 95%) en el sitio LV. CG: colector generalista, Sc: raspador, Sh-
Dt: triturador de detritus, Sh-Hb: triturador herbívoro, Ft: colector filtrador. ..................... 57 
Figura 4-7. Biplot de isótopos estables de carbono δ13C y nitrógeno δ15N de los recursos 
basales y de los consumidores en Puerto Mosquito. Los puntos indican los valores 
promedio y las barras la desviación estándar. ................................................................ 59 
Figura 4-8. Diagrama de cajas que muestra la contribución relativa de la dieta de 
invertebrados de los distintos grupos funcionales a las dietas Anacroneuria y Corydalus 
(intervalos de confianza al 50, 75 y 95%) en el sitio PM. MOPF: materia orgánica 
particulada fina. CG: colector generalista, Sc: raspador, Sh-Dt: triturador de detritus, Ft: 
colector filtrador, Pr: depredador. .................................................................................... 59 
Figura 5-1. a) Incremento de la biomasa y b) incremento de las tallas de Leptohyphes 
liniti en los sustratos usados en el experimento de preferencia de hábitat. Las barras 
indican la desviación estándar. ....................................................................................... 70 
Figura 5-2. Diagrama de cajas y bigotes representando la concentración de clorofila a 





Lista de tablas 
Pág. 
 
Tabla 2-1. Variables físicas, químicas e hidráulicas promedio multianuales de los 
sitios de muestreo. s: periodo seco, ll: periodo de lluvias, DE: desviación 
estándar. ND: no determinado. Fuente: datos sin publicar del autor, Eyes-
Escalante et al. 2012, Tamaris-Turizo et al. 2013. ............................................. 23 
Tabla 3-1. Porcentaje de los ítems alimentarios que presentaron diferencias 
significativas (Mann-Whitney U test: P < 0,05) en los periodos climatológicos. 
Seco (s), lluvias (ll). MOPG: materia orgánica particulada gruesa, MOPF: 
materia orgánica particulada fina, TA: tejido animal. .......................................... 33 
Tabla 3-2. Contraste de GFA asignados por el autor versus GFA propuestos por la 
validación cruzada del análisis discriminante. Sh: triturador, Ft: filtrador, CG: 
colector generalista, Sc: raspador, Pr: depredador. Solo se presentan los casos 
que difirieron en el análisis discriminante........................................................... 37 
Tabla 3-3. Peso seco promedio de la MOPG y la MOPF almacenada en los periodos 
de lluvias y sequía. DE: desviación estándar. Tomado de Rodríguez (2011). 38 
Tabla 4-1. Algunos de los atributos de las redes tróficas analizadas en el río Gaira. 
SL: San Lorenzo, LV: La Victoria, PM: Puerto Mosquito, DE: desviación 
estándar, Fr.: Fracción....................................................................................... 51 
Tabla 4-2. Resultados de los modelos de análisis de varianza de las señales 
isotópicas de δ13C y δ15N en organismos maduros (m) y juveniles (j) en los sitios 
La Victoria (LV) y San Lorenzo (SL). ................................................................. 60 
Tabla 5-1. Propiedades físicas y químicas de las hojas usadas en el experimento 
de selección de hábitat. Los valores de dureza representan el promedio ± 





Gran parte de los trabajos desarrollados en los ríos de Colombia se han enfocado en 
conocer la estructura de las comunidades biológicas (Roldán et al. 1973, Pérez y Roldán 
1978, Roldán 1980). Arias-Díaz et al. 2007, Rivera-Usme et al. 2008, Vásquez-Ramos et 
al. 2010). Sin embargo, desde la década de los 90´se realizaron estudios dirigidos al 
biomonitoreo o evaluación de la calidad de las aguas a partir de las familias de 
macroinvertebrados acuáticos (Roldán-Pérez 2003, Gamboa et al. 2008, Zúñiga y Cardona 
2009). Recientemente se han desarrollado trabajos que involucran procesos funcionales 
de los ecosistemas, lo cual es de gran importancia para su conocimiento integral (Guevara 
2014). Estos trabajos funcionales, que se han desarrollado en diferentes grupos biológicos 
como algas perifíticas (Castro-Roa y Pinilla-Agudelo 2014, Donato et al. 2014, Osorio et 
al. 2015), zooplancton (Fuentes 2011, Aranguren-Riaño y Monroy-González 2014), 
macroinvertebrados (Castro-Rebolledo et al. 2014) y peces (Andramunio-Acero y 
Caraballo 2012), en términos generales incluyen el estudio de las estructuras tróficas de 
forma aislada. 
Dentro de los estudios que abordan aspectos estructurales en los ecosistemas, aquellos 
realizados en las redes tróficas han mostrado que estas son un componente de gran 
importancia que permite conocer las relaciones de dependencia alimenticia, y por ende, 
las conexiones entre algunos elementos del sistema. En Colombia se han realizado 
estudios al respecto, de los cuales se destacan los desarrollados por Longo y Blanco 
(2009, 2014) en la Isla Gorgona y Chará et al. (2010) en quebradas de Risaralda. En la 
Sierra Nevada de Santa Marta, se conocen los estudios realizados por Sierra-Labastidas 
y Reyes (2005), Granados-Martínez (2013), Guzmán-Soto y Tamaris-Turizo (2014). Todos 
estos trabajos se han centrado en describir las dietas de algunos grupos de 
macroinvertebrados. Con la presente propuesta pretendemos conocer dichas relaciones 
tróficas y crear modelos tróficos que expresen sus relaciones.  
Una de las limitaciones que presentan los estudios de contenidos estomacales es que no 
se puede garantizar que lo ingerido por los organismos es lo que realmente están 
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asimilando en sus procesos biológicos. Por tanto, los estudios de isótopos estables 
(especialmente 13C y 15N) aplicados a redes tróficas tratan de resolver estos problemas, ya 
que permiten conocer las fuentes energéticas usadas por los consumidores y el tipo de 
relaciones que existe entre ellos. Por lo anterior, en esta investigación se estudió los 
modelos tróficos a partir de las señales isotópicas de las posibles fuentes de energía de 
las redes en el río Gaira: fitoplancton, perifiton, macrófitas, detritos, hojas de vegetación 
ribereña, macroinvertebrados acuáticos y peces que ocupan diferentes posiciones tróficas 
de acuerdo con los estudios previos de contenido estomacal e isótopos estables. Además, 
se valoró la preferencia de hábitat (fuente autóctona vs. alóctona) de un organismo 
raspador. 
1.1 Problema de investigación 
 
La Sierra Nevada de Santa Marta (SNSM) es el macizo montañoso con mayor elevación 
en zonas costeras a nivel mundial. Se considera una de las fuentes hídricas y uno de los 
centros de diversidad y endemismo más importantes de Colombia, debido a que es un 
sistema montañoso aislado de los Andes que presenta patrones climatológicos 
particulares, en especial su régimen de precipitación (Sarmiento 1987; Prosierra 1998). 
Por ello amerita especial atención encaminada a conocer su diversidad y las relaciones 
ecológicas (como las tróficas) entre la biota que lo habita. En este sentido, la evaluación 
de la dinámica estructural y funcional del ensamble de macroinvertebrados acuáticos del 
río Gaira generará información valiosa sobre la organización y el papel que juegan estos 
organismos en el sistema (Allan y Castillo 2007) ya que en Colombia hay pocos estudios 
que aborden dicha perspectiva (Rodríguez-Barrios et al. 2011, Castro-Rebolledo et al. 
2014). 
Dentro de las principales problemáticas que sufre la SNSM se encuentran la deforestación, 
el establecimiento de cultivos inadecuados con respecto a la aptitud del suelo y la 
ganadería, entre otras actividades antrópicas, que han ejercido una importante presión 
sobre las cuencas hidrográficas. Tales intervenciones han generado modificaciones en los 
ecosistemas acuáticos (Prosierra 1998, Deluque 2005), que se reflejan en alteraciones de 
sus variables físicas y químicas, de tal forma que pueden aumentar la temperatura, la 
escorrentía, los caudales y los nutrientes a través del lavado de los suelos. Estas 
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variaciones pueden estar afectando de forma negativa al ensamble de macroinvertebrados 
en su estructura y función.  
La precipitación, la geomorfología del cauce, la composición del sustrato y la cobertura 
vegetal son alguno de los elementos ambientales que influencian el comportamiento de los 
ecosistemas acuáticos, de los cuales los dos primeros factores se relacionan directamente 
con los caudales. Éstos varían a lo largo del continuo del río (desde su nacimiento hasta 
su desembocadura) y durante el año, y sus cambios reflejan las épocas climatológicas 
contrastantes (Monsalve 1999). El gradiente altitudinal es otro elemento físico de gran 
importancia en la organización de los sistemas fluviales, ya que influye sobre la prevalencia 
de grupos funcionales en distintos tramos de los ríos, debido a la disponibilidad de 
alimentos (Vannote et al. 1980). Por lo tanto, se pueden presentar cambios en la oferta 
alimentaria particular a lo largo del río, que permiten que las relaciones tróficas en distintos 
sectores del sistema fluvial puedan ser diferentes. De esta manera, los gradientes de 
precipitación y altitud se consideran factores muy importantes en la organización de la 
fauna en los ríos, en especial de los macroinvertebrados.  
Este trabajo pretende evaluar cómo el gradiente altitudinal, los regímenes de 
precipitaciones y las variables físicas y químicas afectan la estructura y función del 
ensamble de macroinvertebrados, vista ésta a través de las relaciones tróficas que ocurran 
en un río tropical de montaña y conocer si existe relación entre la dieta de dicho ensamble 
y el flujo de energía a través de la red trófica. 
Basados en lo anterior, este trabajo formula como problemas de investigación las 
siguientes preguntas: 
1. ¿Cómo varía la estructura de dietas y grupos tróficos de los macroinvertebrados 
acuáticos en un gradiente altitudinal de un río tropical? 
2. ¿De dónde provienen las principales fuentes de energía que se incorpora en la red 
trófica a lo largo de un gradiente altitudinal en un río tropical? 
3. ¿Cuál es el efecto del tipo de hábitat (alóctono: hojas y autóctono: rocas) y de su 
oferta alimenticia sobre el desarrollo de organismos raspadores del género 








La mayor parte del material transportado en la parte baja de un pequeño río sin llanura 
aluvial es resultado de los aportes alóctonos de sus sectores previos (Naiman et al. 1987). 
Este hecho permite usar la cantidad y el tipo del material transportado por un río como 
descriptores de sus procesos funcionales (Ramírez y Pringle 2001), debido a que el aporte 
alóctono es uno de las principales fuentes de energía en los ecosistemas lóticos, dinámicas 
que son ampliamente revisadas a través del Concepto del Río Continuo (CRC) por Vanotte 
et al. (1980), quienes además plantean que los aportes de hojas provenientes del sistema 
ribereño (aportes alóctonos) en la cabecera de los ríos tienen una gran importancia como 
fuente de energía, debido a que la vegetación genera un efecto de sombreado sobre el 
cauce, lo que impide o limita la producción del perifiton (aporte autóctono). Esta hipótesis 
se basa en la presencia de ciertos gremios tróficos y grupos funcionales de invertebrados, 
los cuales evidentemente dependen de la principal fuente de energía en los ríos -el detritus-
, de tal manera que la ausencia de este recurso disminuye la abundancia y biomasa de los 
macroinvertebrados, en un proceso de tipo “bottom-up” que va desde los detritívoros hasta 
los depredadores (Wallace et al. 1997).  
Estos aspectos tróficos, se evalúan usualmente a través de la categorización de grupos 
tróficos y grupos funcionales que se asignan a grupos taxonómicos que habitan en los ríos. 
Para los sistemas fluviales tropicales, en la mayoría de los casos esta asignación se realiza 
de forma arbitraria, teniendo como referente los estudios realizados en las zonas 
templadas por Cummins (1973), Merritt et al. (1996), Merritt y Cummins (1996) y Cummins 
et al. (2005). Por lo tanto, es necesario realizar estudios sobre las relaciones tróficas y los 
hábitos alimentarios en los ríos tropicales como el llevado a cabo por Tomanova et al. 
(2006), con el ánimo de conocer los grupos tróficos a los cuales pertenecen los organismos 
de los sistemas acuáticos tropicales, sus principales fuentes de energía y su ubicación en 
las redes tróficas. 
Una de las formas que existe para solucionar estos interrogantes es avanzando en los 
procesos de identificación de los macroinvertebrados acuáticos, ya que la mayor parte de 
las claves taxonómicas disponibles se encuentran a nivel de género, y solo existen algunos 
trabajos enfocados en la bioindicación de la calidad ecológica de las aguas a partir de la 
presencia de algunas familias (Roldán-Pérez 2003, Zúñiga y Cardona 2009). Sin embargo, 
a partir del entendimiento de las relaciones tróficas se podrían generar pautas para la 
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creación de indicadores del estado de salud del sistema acuático y de la ribera, teniendo 
en cuenta el origen y el flujo de energía que se presentan en los ensambles a partir de la 
presencia de los grupos tróficos que se registren en ecosistemas de estas características 
(Cummins et al. 2005). 
Por lo anterior, se pretende estudiar estos aspectos tróficos de los macroinvertebrados de 
un río de la Sierra Nevada de Santa Marta (río Gaira) que poseen una amplia diversidad 
geomorfológica y atraviesan cinco tipos de clima y siete formaciones vegetales con solo 
32 Km de longitud. Esto implica que la dinámica de la materia orgánica aportada al sistema 
puede tener respuestas diferenciales que respondan a los efectos locales a lo largo del 
continuo del sistema. El río Gaira es utilizado por las poblaciones humanas ubicadas cerca 
de su ribera a lo largo de su trayectoria y es la principal fuente hídrica para el suministro 
de agua al corregimiento de Gaira, localizado en el sector turístico de El Rodadero, donde 
se produce una importante reducción del caudal. En consecuencia, es importante estudiar 
los aspectos tróficos de este ecosistema a fin de disponer de conocimientos que permitan 
su conservación y funcionalidad a largo plazo. Es por esto que en este trabajo se 
estudiarán las relaciones tróficas del ensamble de macroinvertebrados acuáticos mediante 
isótopos estables y su correspondencia con los hábitos alimentarios a lo largo de un 
gradiente altitudinal, para conocer la importancia de los aportes energéticos al río 
(autóctonos y alóctonos). 
 
1.3 Marco teórico 
1.3.1 Importancia del estudio de los ríos tropicales: interacciones 
río - bosque 
El río se entiende como un sistema por el cual fluye principalmente agua, cuyo movimiento 
está determinado por la gravedad. Pueden ser efímeros, intermitentes o perennes de 
acuerdo con la cantidad de agua y la estacionalidad que posean (Dobson y Frid 1998). 
Estos sistemas, están limitados por la geomorfología y la geoquímica de sus cuencas; sin 
embargo, el hombre tiene una importante influencia sobre los procesos de polución que 
presentan (Curry 1972), por lo cual, se considera que las actividades que se desarrollan 
en sus riberas a escala de paisaje influencian directa o indirectamente los procesos físicos, 
químicos y biológicos del río (Hutchinson 1957).  
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Dentro de los procesos físicos más importantes en los ríos se encuentra el ingreso de 
agua, el cual proviene principalmente de cuatro fuentes: precipitación directa, escorrentía 
de las laderas, aguas subterráneas y flujos de aguas arriba, este último ocasionado por las 
mareas en zonas estuarinas (Dobson y Frid 1998). Por su lado, el principal aporte de 
materia orgánica particulada gruesa (MOPG) proviene de los bosques ribereños, mientras 
que el aporte de materia orgánica particulada fina (MOPF) resulta del arrastre de nutrientes 
producto de la escorrentía y el lavado de los suelos y por la fragmentación de la MOPG. 
La vegetación ribereña modifica el flujo de agua del nivel freático, dependiendo de si las 
raíces obtienen el recurso directamente del río o sí lo hacen de las aguas subterráneas en 
acuíferos aluviales (Naiman et al. 1987). Lo anterior refleja una fuerte relación entre la 
vegetación ribereña y el sistema acuático en función de la transferencia de la energía.  
La mayor parte de los estudios realizados en los ríos a nivel mundial se han desarrollado 
en zonas templadas. Estos trabajos han generado información muy valiosa que ha 
permitido conocer procesos ecológicos, geomorfológicos, hidrológicos e hidráulicos 
comunes en estos ecosistemas (Merritt et al. 1996, Allan y Castillo 2007, Dudgeon 2008). 
Los trabajos realizados en la zona tropical se han centrado por un lado en la taxonomía de 
los grupos más abundantes de macroinvertebrados acuáticos dentro de los cuales se 
destacan las publicaciones de Posada-García y Roldán (2003), Domínguez et al. (2006), 
Domínguez y Fernández (2009) y Stark et al. (2009). Otros estudios en el trópico han 
centrado su atención en algunos temas ecológicos que atiendan los aspectos ecológicos 
de los ríos tales como la producción, las relaciones tróficas, las transferencia de energía y 
el metabolismo (Guiller y Malmqvist 1998, Dudgeon 2008, Donato 2008, Tamaris-Turizo y 
Sierra-Labastidas 2008). Sin embargo, se requiere desarrollar trabajos que aborden los 
elementos estructurales y funcionales del ensamble de macroinvertebrados acuáticos del 
trópico, para comprobar si las teorías elaboradas a partir de estudios realizados en zonas 
templadas se aplican en zonas tropicales, teniendo en cuenta que los sistemas se 
encuentran organizados por distintos ensambles.  
En cuanto a la geomorfología del río Gaira, y según el sistema de clasificación de Rosgen 
(1994), la parte alta del río Gaira es de tipo A. Se caracteriza principalmente por ser 
escarpada, con cascadas y con el lecho dominado por rocas y gravas. Los tramos medio 
y bajo son de tipo B, son moderadamente encajonados, con gradiente altitudinal medio, 
dominancia de rápidos y pocos lugares con formación de piscinas. Estos sitios son típicos 
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de ríos cortos, de bajo orden que no logran llegar a la vejez ni formar llanuras aluviales en 
los tramos bajos (Rosgen 1994). 
1.3.2 Aporte de energía en los sistemas lóticos 
Una de las principales características que se plantea que el concepto del río continuo CRC 
es la influencia que ejerce la geomorfología del sistema, la cual se relaciona con los aportes 
de materia orgánica por parte de la vegetación ribereña. Estos son mayores en la cabecera 
debido a la materia orgánica alóctona que le proporciona directamente el bosque al sistema 
fluvial, mientras que en la desembocadura donde la producción algal puede ser más 
importante la materia orgánica de las plantas ribereñas (Vannote et al. 1980). Se ha 
definido como aporte alóctono aquella energía que proviene de los sistemas ribereños y 
que puede ser o no aprovechada por las comunidades del sistema acuático. Por su lado, 
se consideran aportes autóctonos a las fuentes energéticas autotróficas que se producen 
internamente en el río, que provienen principalmente de las microalgas, las macroalgas, 
las macrófitas y las biopelículas (Anderson y Sedell 1979, Vannote et al. 1980, Minshall et 
al. 1985).  
 
De acuerdo con el paradigma del CRC (propuesto para ríos prístinos de zonas templadas), 
la importancia del aporte alóctono varía a lo largo del gradiente altitudinal, de tal manera 
que en la parte alta se presentan el mayor suministro, es moderado en la parte media y 
relativamente menor en la desembocadura de los ríos. Como se mencionó, esto se 
relaciona directamente con la geomorfología de los cauces de los ríos, la cual por lo 
general ocasiona que la parte alta y media sean encajonadas y en la parte baja abiertos, 
generando poca disponibilidad lumínica en los sectores alto y medio de los ríos. De forma 
indirecta, los aportes de materia orgánica autóctona o alóctona reflejan la dominancia de 
gremios tróficos y grupos funcionales en los ríos, de manera que se espera que en sus 
cabeceras dominen los fragmentadores y recolectores, en la parte media, los recolectores 
y raspadores, y en las zonas bajas solo los recolectores (Vannote et al. 1980).  
 
Estudios realizados en ríos tropicales muestran que estas suposiciones no son totalmente 
ciertas, ya que se ha registrado variabilidad en estos supuestos patrones (Hodkinson et al. 
2002, Tamaris-Turizo 2009, Rodríguez-Barrios et al. 2011). A pesar de esto, son pocos los 
trabajos en este tipo de sistemas tropicales que contrasten tales paradigmas, ya sea en 
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condiciones naturales o en ambientes perturbados, o que utilicen técnicas de alta precisión 
para comprobar estas presunciones. 
 
El flujo de la energía y el reciclaje de los nutrientes son dos variables que se pueden utilizar 
para evaluar la dinámica de un ecosistema lótico, debido a que responden a la actividad 
estructural y funcional de los macroinvertebrados acuáticos, especialmente de los insectos 
acuáticos (Cummins 1973). Estos constituyen un componente importante para estudiar las 
relaciones tróficas, las cuales pueden variar a lo largo de los ríos por su dinámica 
longitudinal (Vannote et al. 1980) o por procesos locales que puedan afectar el sistema 
(Naiman et al. 1987, Minshall et al. 1983). 
 
Una de las fuentes de energía menos entendidas en los estudios de ecología trófica es el 
detritus, el cual se puede definir como cualquier forma de materia orgánica no viva, 
incluyendo diferentes tipos de tejidos de plantas (ej. fracciones de hojas, madera, 
macrófitas, algas), tejidos de animales (carroña), microbios muertos, heces, así como 
todas las excretas y/o exudados de los organismos (ej. polímeros extracelulares, néctar, 
exudado de raíces, materia orgánica disuelta, mucílago) (Moore et al. 2004). Algunas 
propiedades de su masa reflejan su composición química – tasa C:N, contenido de lignina, 
y contenido de nutrientes–, por lo que pueden usarse como predictores de la 
descomposición de los depósitos de detritus (Swift et al. 1979).  
 
Muchos de los ambientes acuáticos sustentan la mayor parte de sus procesos metabólicos 
en el detritus terrestre, de manera que este material se convierte en la principal fuente 
energética en redes compuestas por especies detritívoras (Amadeu-Santana et al. 2015). 
Aunque el detritus se puede considerar como un ítem alimentario de poca importancia en 
el consumo directo de algunas especies, muchas poblaciones de detritófagos sustentan 
algunos consumidores primarios, y estos a su vez a los consumidores secundarios, como 
se evidenció en los salmónidos evaluados en el lago Castle (USA) (Vander Zander et al. 
2006). Por otro lado, el detritus afecta físicamente el hábitat favoreciendo la aparición de 
algunas especies e inhibiendo el establecimiento de otras (Moore et al. 2004). Estos 
elementos permiten reconocer que el detritus es un eslabón de mucha importancia en los 




Dentro de las variables ambientales, los cambios pluviométricos y de caudales promueven 
modificaciones en la estructura de las comunidades en los ecosistemas acuáticos 
continentales. Dichos cambios se encuentran relacionados con fluctuaciones en los ciclos 
de vida, evidenciados por ejemplo en la sincronización de los periodos de emergencia 
(Ballesteros 2004) y las variaciones del metabolismo de los sistemas acuáticos (Cano 
2003), tales como la disminución de la producción primaria. Otro factor es el gradiente 
altitudinal, que se encuentra estrechamente vinculado con la dominancia de los grupos 
funcionales en diferentes tramos de los ríos, debido a los cambios en la disponibilidad 
alimenticia a lo largo del cuerpo de agua (Vannote et al. 1980). Estos son algunos 
elementos que influyen sobre las variaciones espaciales en los ecosistemas acuáticos y 
reflejan parte de los procesos funcionales del sistema ligados al suministro energético en 
los ríos. 
 
1.3.3 El papel de los macroinvertebrados en los ríos 
Los macroinvertebrados son importantes funcionalmente en muchos ecosistemas 
terrestres y acuáticos. En el bentos de los sistemas de aguas dulces son diversos y 
abundantes y tienen a menudo una distribución agregada, por lo tanto difícil de muestrear 
(Covich et al. 1999, Merritt et al. 2008). Dentro de los macroinvertebrados, los insectos son 
el grupo de organismos más abundantes y diversos. Alguno de ellos pueden desarrollar 
parte de su ciclo de vida dentro el ambiente acuático y otros dependen totalmente del agua. 
La mayoría son bentónicos y viven asociados al sedimento, a las macrófitas o al detritus 
(Wetzel 2001). 
Debido a que los insectos son el grupo dominante en los sistemas acuáticos continentales, 
tienen una gran importancia en la transferencia de energía en varios niveles tróficos, dicha 
transferencia responde a la variabilidad alimenticia que poseen, por lo que se ubican en 
múltiples grupos tróficos (Merritt et al. 2008). De igual forma, son importantes en la 
exportación de energía a otros sistemas, ya sea al bosque ribereño o los efluentes del río 
(un lago, una laguna o el mar) (Jackson y Fisher 1986). 
El proceso de descomposición de materia orgánica alóctona en el río es muy importante 
debido a que permite que los nutrientes estén disponibles para organismos que se 





inicial de masa durante su lixiviado, luego es colonizada por microorganismos como 
hongos y bacterias y finalmente se presenta la fragmentación mecánica por efecto de la 
corriente del agua y la fragmentación biológica debido a la acción de los invertebrados 
acuáticos (Romaní et al. 2009). En un estudio de dietas de los ensambles de 
macroinvertebrados acuáticos asociados a paquetes de descomposición de hojas, 
Carvalho y Uieda (2009), encontraron que la alimentación de los insectos acuáticos estuvo 
compuesta principalmente por detritus, lo cual dilucida la importancia del material alóctono 
como principal suministro de energía en los sistemas lóticos. En este sentido, a través del 
presente proyecto se pretende conocer la importancia que tiene la MOPG alóctona y su 
proceso de incorporación en las redes tróficas de un río de montaña tropical. De igual 
forma, se revisarán los aportes de los productores primarios y de las biopelículas a las vías 
energéticas del ecosistema. 
1.3.4 Importancia de los productores primarios como suministro 
energético  
Las algas perifíticas son el principal grupo de organismos fotosintéticos responsable de la 
mayoría de la producción de la fotosíntesis en los ríos con importante penetración de luz 
solar. Debido a la dinámica de los sistemas lóticos, dominan las algas bentónicas que viven 
sumergidas en la zona fótica y se encuentran adheridas a sustratos rígidos (Dobson y Fri 
1998, Dodds 2002, Lowe y LaLiberte 2007). Las algas tienen diversas formas de 
clasificación según su estructura morfológica, tipo de pigmentos fotosintéticos y estructuras 
reproductivas, entre otros aspectos de la organización celular (Sheath y Wehr 2003). 
Desde una perspectiva ecológica también se pueden clasificar de acuerdo con el sustrato 
que colonizan o al microhábitat que ocupan. Por ejemplo: epiliton es el nombre dado a las 
algas bentónicas que viven sobre rocas, epifiton a las que crece sobre plantas, epidendron 
sobre madera, epizoo sobre animales, epipelon sobre sedimento fino y episamon sobre 
arena (Lowe y LaLiberte 2007). 
Las algas bentónicas cumplen un papel muy importante como productores, especialmente 
en ríos pequeños, aunque su biomasa sea relativamente baja, tal como lo evidenciaron 
Dudgeon et al. (2010) en dos ríos de Hong Kong. Sin embargo, esta puede ser la principal 
fuente de energía en sistemas someros, como los ríos con fondos rocosos en los cuales 
dominan invertebrados raspadores (Dobson y Fri 1998). Desde este punto de vista, los 
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productores primarios son importantes en el suministro de energía autóctona de los 
ecosistemas lóticos, que puede ser aprovechada por los consumidores de forma directa o 
indirecta o por los descomponedores por la vía del detritus (Wetzel 2001). Al parecer la 
mayor cantidad de detritus en los ríos de bajas latitudes implica que los modelos de 
funcionamiento de los ecosistemas de ríos templados del norte son inadecuados para 
describir los sistemas tropicales (Dudgeon et al. 2010). 
1.3.5 Contenidos estomacales y relaciones tróficas 
Las relaciones tróficas son una propiedad emergente importante en la estructura de las 
comunidades bióticas en los ríos (Reuter et al. 2005), especialmente por las interacciones 
que se dan entre las especies que componen la trama alimentaria del sistema. Es esta 
propiedad la que permite organizar las especies de la comunidad de acuerdo a grupos 
funcionales alimenticios, tales como trituradores, colectores, raspadores y depredadores. 
Por otro lado, los macroinvertebrados pueden clasificarse en gremios tróficos según el tipo 
de alimento consumido, de tal manera que pueden ser detritívoros, herbívoros o 
depredadores (Cummins 1973). Sin embargo, algunos autores han usado indistintamente 
estos conceptos o la mezcla de ellos generando nuevas categorías alimentarias de 
acuerdo con la proporción de alimento encontrado en los intestinos de los organismos 
(Giller y Malmqvist 1998, Motta y Uieda 2004, Tomanova et al. 2006). 
Se ha comprobado que los hábitos alimentarios de los macroinvertebrados acuáticos 
varían de acuerdo con las localidades (Chará-Serna et al. 2010). Por lo tanto, no es 
adecuado asignar de manera generalizada los mismos gremios tróficos y grupos 
funcionales a un taxón, aunque este se encuentre en la zona tropical (Tomanova et al. 
2006; Guzmán-Soto y Tamaris-Turizo 2014). Por otro lado, algunos estudios realizados en 
zonas templadas, coinciden en que la teoría del continuo se ajusta adecuadamente y que 
se evidencia en el dominio de raspadores en la zona media de los ríos (Cummins 2002, 
Paunovic et al. 2006), aspecto que aún no se ha confirmado suficientemente en los 
ambientes lóticos tropicales.  
1.3.6 Isótopos estables como herramienta para la evaluación de 
redes tróficas 
Los isótopos son formas de un mismo elemento que tienen las mismas propiedades 





pero tienen el mismo número de electrones y protones. Estos átomos pueden ser estables 
o inestables (radioactivos) por lo cual pueden reaccionar de forma diferencial. Debido a 
que su masa atómica varía, su distribución en la naturaleza es desigual, por tanto pueden 
brindar información física, química o metabólica.  
Los isótopos de algunos elementos pueden ser fraccionados sustancialmente por procesos 
físicos, químicos o biológicos, lo cual depende del estado de equilibrio en el cual se 
encuentre la masa atómica. Estos cambios son comúnmente grandes y fácilmente 
detectados en elementos livianos. Tal es el caso de la proporción 13C / 12C, que puede 
variar cerca del 5% de su tasa original cuando el elemento pasa de un nivel trófico a otro. 
Esto depende no solo de la fuente del material, si no del grado de fraccionamiento que 
haya sufrido en la naturaleza (De Laeter et al. 2003). Por esta razón el 13C no es útil para 
evaluar los niveles tróficos. 
 
1.4 Antecedentes 
1.4.1 Ecología trófica basada gremios tróficos y Grupos 
Funcionales Alimenticios (GFA) 
Merrit et al. (2008) realizaron una categorización de las relaciones tróficas basada en los 
Grupos Funcionales Alimenticios (GFA) de insectos acuáticos de Norte América, que tiene 
sus estadios inmaduros o maduros en el agua. Se destaca de este trabajo la categorización 
de Plecoptera como trituradores de plantas acuáticas en descomposición y como 
depredadores, mientras que Trichoptera se clasifica como trituradores (de plantas 
vasculares vivas, en descomposición y madera), colectores, raspadores, perforadores y 
depredadores. Estos ejemplos, son muy generalizados y requieren que los trabajos que 
aborden las categorías tróficas tengan mayor detalle (a nivel de género o especie). 
Tomanova et al. (2006) analizaron los contenidos estomacales y la morfología de las 
piezas bucales de los macroinvertebrados acuáticos de cuatro ríos del piedemonte de los 
Andes de Bolivia. Éstos investigadores compararon sus resultados con los propuestos para 
Norte América y realizaron ajustes a los GFA categorizados por Merritt y Cummins (1996). 
Dichos cambios consistieron en incluir las siguientes categorías de fuentes alimentarias: 
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partículas de sedimento, microalgas, macrófitas y animales muertos de origen terrestre. 
Los autores consideran que la categorización que desarrollaron puede usarse en el 
Neotrópico. Chará et al. (2010) analizaron los contenidos estomacales de 73 grupos 
taxonómicos de macroinvertebrados acuáticos en ocho quebradas de primer orden del río 
La Vieja (departamento del Valle del Cauca). Coincidieron parcialmente con las categorías 
tróficas asignadas a algunos géneros como Anacroneuria (Depredador) y Baetodes 
(Raspador), pero difirieron en Atopsyche (Fragmentador-Generalista), Chimarra 
(Recolector) y Thraulodes (Detritívoro), entre otros. 
Dentro de los estudios realizados recientemente en el Neotrópico, se destacan el de 
Reynaga y Rueda (2014), quienes realizaron el análisis trófico de tres especies de Marilia 
(Trichoptera: Odontoceridae) en arroyos de Argentina y Bolivia. Encontraron que las 
especies difieren en sus preferencias de ítems y de hábitats, así como en la forma de las 
mandíbulas. Esto evidencia, que cuando se miran los hábitos tróficos con una mayor 
resolución taxonómica (nivel de especies), los taxones congenéricos pueden diferir en sus 
hábitos alimentarios. Por tanto, usar indiscriminadamente las categorías tróficas de zonas 
templadas e incluso tropicales (Chará et al. 2010) puede llevar a asignaciones tróficas 
incorrectas y por ende a una mala interpretación de los procesos funcionales que se dan 
en los sistemas acuáticos. Blondel (2003) enfatiza en que la categorización de GFA se 
basa en aspectos funcionales más que morfológicos. Sin embargo, Recientemente 
Ramírez y Gutiérrez-Fonseca (2014) realizaron una revisión de los GFA de familias de 
insectos acuáticos en Latinoamérica y proveyeron pautas para la adecuada asignación de 
los GFA, la cual debe incluir un análisis de las piezas bucales para poder inferir el hábito 
de los organismos.  
En Colombia se han desarrollado pocos estudios sobre los hábitos alimentarios de los 
macroinvertebrados acuáticos y aún existen vacíos para realizar una adecuada asignación 
de los GFA. Longo y Blanco (2014) analizaron los contenidos estomacales y la importancia 
de los géneros con hábitos fragmentadores en seis ríos de primer y segundo orden de la 
isla de Gorgona. Anteriormente se describió el trabajo de Chará-Serna et al. (2010). En el 
río Gaira (Sierra Nevada de Santa Marta) Tamaris-Turizo et al. (2007) evaluaron los hábitos 
alimentarios de cuatro morfo especies del género Anacroneuria, taxón evidentemente 
depredador durante todas las etapas del desarrollo larval. Posteriormente, Rodríguez-
Barrios et al. (2011), realizaron un estudio de macroinvertebrados acuáticos a lo largo del 





(2010). Finalmente, Guzmán-Soto y Tamaris-Turizo (2014) analizaron los contenidos 
estomacales de 10 géneros de macroinvertebrados de los órdenes Plecoptera, 
Ephemeroptera y Trichoptera y encontraron diferencias en los contenidos registrados 
previamente por Tomanova et al. (2006) y Chará-Serna et al. (2010). Se evidencia 
entonces la necesidad de realizar estudios locales de los contenidos estomacales, 
apoyados en otras técnicas para avanzar en una adecuada asignación de grupos tróficos 
y de GFA para definir las relaciones que se presentan entre los organismos de esta zona. 
1.4.2 Ecología trófica basada en isótopos estables 
Los trabajos pioneros en los cuales se estudió la influencia de la dieta en la distribución del 
carbón y el nitrógeno en los animales y los procesos de enriquecimiento isotópico del 
13C/12C y 15N/14N en varios tejidos animales, fueron realizados por DeNiro y Epstein (1978, 
1981). Posteriormente, se realizó un trabajo sobre el uso de los isótopos estables como 
herramienta para evaluar las redes tróficas en diferentes sistemas (Peterson y Fry 1987). 
Estos investigadores presentaron casos de estudio que comprueban las tasas de fijación 
del nitrógeno atmosférico (-2‰ a 2‰) y a través del suelo (-8‰ a 10‰) por plantas. Por la 
misma época, se iniciaron los estudios para comprobar la importancia de los productores 
vs. la importancia del detritus como suministro energético en ecosistemas acuáticos. Se 
destaca el alto aporte de las macrófitas acuáticas (como Spartina), así como el posible 
origen del detritus en ecosistemas estuarinos. Esta teoría sobre la importancia del detritus 
se ha considerado como un problema debido a que estos materiales orgánicos son una 
mezcla de partículas provenientes con diversos orígenes (Fry 1984).  
Estudios realizados usando como trazador el 13C, demostraron que la mayor parte de los 
consumidores macroinvertebrados y vertebrados se relacionan con fuentes locales (río). 
Posteriormente Finlay (2001) analizó las tasas de 13C/12C y las implicaciones de las fuentes 
de energía en las redes tróficas en un río del noreste de California (EUA), donde evidenció 
que las señales del carbono de las algas epilíticas y el detritus tiene una señal diferente en 
los ríos con sombra, mientras que en los ríos sin sombra la señal puede sobreponerse. Por 
ello, dicho trabajo resalta la importancia de la producción autóctona en el funcionamiento 
de los ecosistemas acuáticos de zonas templadas. 
Evidencia contrastante a la anterior fue presentada por Marchese et al. (2014), quienes 
recientemente evaluaron la dinámica trófica de una planicie de inundación del río Paraná 
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durante dos periodos estacionales, a través del análisis de proporciones isotópicas de 13C 
y 15N en las principales comunidades biológicas del sistema (biopelículas, epifiton, 
fitoplancton, macrófitas C3 y C4, hojas de árboles ribereños, macroinvertebrados acuáticos 
y peces). Encontraron que la principal fuente energética de los organismos bentónicos 
provenía de fuentes alóctonas (principalmente basadas en el fotosistema C3) y que las 
señales isotópicas en los productores primarios no presentaron diferencias entre periodos 
climatológicos, lo que indica que el consumo de estos componentes es constante en el 
tiempo.  
En otro estudio se evaluó el “Microbial Loop” (bucle microbiano) en un lago de inundación 
de la Amazonía central (Brasil), en al cual se evidenció que la fuente principal de carbono 
para las bacterias heterotróficas fueron las macrófitas acuáticas tipo C4 (Caraballo et al. 
2012). Por otro lado, en Colombia también se han realizado trabajos donde se valora la 
importancia en las redes tróficas, entre los cuales se destaca el de Torres-Bejarano et al. 
(2014), quienes estudiaron las principales fuentes del carbono del zooplancton en un lago 
de inundación amazónico de Leticia. Evidenciaron que el zooplancton utiliza varias fuentes 
de carbono como resultado de la variación intrínseca del sistema, asociada con la 
hidrología del lago. Un trabajo similar fue desarrollado en un lago de la planicie de 
inundación de Brasil por Caraballo et al. (2014), en el que se revisó la variación estacional 
y la composición isotópica del fitoplancton, la cual cambió de acuerdo a la dinámica 
hidrológica del sistema. Las fluctuaciones hidrológicas produjeron la resuspensión de 
nutrientes durante el proceso de mezcla de la columna de agua y por ende provocaron 
variación de la señal isotópica del 15N. 
Otra de las bondades de los isótopos estables como marcadores es la posibilidad de 
analizar estudios de enriquecimiento de nutrientes (principalmente N y P) en sistemas 
acuáticos para evaluar la respuesta de los organismos. Dentro de estos trabajos se 
destaca el realizado por Castro-Rebolledo et al. (2014), quienes evaluaron el efecto del 
incremento de nutrientes en un río altoandino. Observaron un enriquecimiento del 13C en 
la materia orgánica particulada gruesa (MOPG), que la señal de la biopelícula se 
sobrepuso con la de los consumidores primarios y que los macroinvetebrados no cambian 
su dieta con el incremento de nutrientes. Esto refleja que no existe una relación clara entre 





Artigas et al. (2013) compararon el efecto del enriquecimiento por nutrientes en tres ríos 
de diferentes biomas (Mediterráneo, Pampa y Andino). Los tratamientos produjeron 
aumento en las biomasas en las comunidades biológicas evaluadas, principalmente en 
algas (río Andino) y aumento del 77% en todos los compartimientos biológicos. Por su lado, 
el río de la Pampa mostró una respuesta débil (excepto en macroinvertebrados), mientras 
que el río Mediterráneo evidenció los menores incrementos en nutrientes (de 2 a 2,8 veces 
el valor inicial). Estas respuestas evidencian relaciones desde la base de los sistemas 
tróficos, principalmente en ríos tropicales, lo cual produce respuestas en los consumidores.  
Estudios realizados bajo condiciones naturales han evidenciado que en algunos casos el 
aumento en los niveles de nutrientes en las redes tróficas, y los cambios en las señales 
isotópicas reflejadas en las comunidades biológicas, se atribuyen a la presencia de 
asentamientos humanos cercanos a los lugares de muestreo, tal como lo comprobaron 
Cabana y Rasmussen (1996) al comparar las cadenas tróficas de comunidades de los 
lagos Quebec y Ontario (EUA).  
Otros experimentos con enriquecimiento de nutrientes como el 15NH4, han sido útiles para 
evaluar paradigmas en la ecología de ríos, como el espiral de nutrientes. Así lo 
demostraron Merriam et al. (2002) con la evaluación de la dinámica del nitrógeno (retención 
y transporte) en un río de un bosque tropical (Puerto Rico) mediante la adición de 15N. Se 
evidenció un rápido almacenamiento del amonio y una rápida transformación a las 
diferentes vías, especialmente la nitrificación, lo que sugiere que existe limitación 
energética para los productores primarios. Sin embargo, la retención fue baja (17,9% del 
nitrógeno adicionado). 
En síntesis, la información disponible sobre la estructura trófica en ríos tropicales de 
Colombia es aún incipiente, por lo que se requiere profundizar en esta temática para 
disponer de información que permita una gestión y conservación adecuada de estos 









1. A lo largo del continuo del río disminuye el aporte de MOPG (Materia Orgánica 
Particulada Gruesa) al sistema, por lo tanto disminuiría la dominancia de detritívoros - 
fragmentadores. Sin embargo, aumenta el aporte de MOPF (Materia Orgánica 
Particulada Fina) que incrementaría la dominancia de filtradores. Los depredadores 
dominarían en alturas intermedias donde hay aportes importantes de MOPG y MOPF. 
 
2. El principal aporte de energía disponible para los macroinvertebrados en la parte alta 
de los ríos proviene de fuentes alóctonas; mientras, que en la parte baja dominan los 
aportes autóctonos del sistema. Las relaciones tróficas serán menos complejas en 
cuanto a las interacciones y niveles en la parte baja del río, debido a que disminuyen 
la biodiversidad, los grupos funcionales alimenticios y la disponibilidad de sustratos. 
 
3. Leptohypes liniti preferirá el uso del hábitat rocoso como fuente alimenticia frente a 
las hojas de plantas alóctonas, debido a que las rocas ofrecen un sustrato más 










1.6.1 Objetivo general 
 
Definir las principales fuentes energéticas para los macroinvertebrados acuáticos en un 
gradiente altitudinal de un río tropical, así como los cambios que se producen en las 
relaciones tróficas de la comunidad y su correspondencia con sus hábitos alimentarios. 
 
1.6.2 Objetivos específicos 
 
1. Evaluar los hábitos alimentarios de los géneros del macroinvertebrados acuáticos 
más abundantes a lo largo de un gradiente altitudinal. 
 
2. Evaluar algunos atributos de las redes tróficas en los ensambles de 
macroinvertebrados acuáticos en un gradiente altitudinal y valorar la importancia 
de las fuentes energéticas.  
 
3. Establecer el efecto del tipo de hábitat y de su oferta alimenticia sobre el incremento 
en peso y talla de Leptohyphes liniti a partir de ensayos de selección de fuentes 












2. Capítulo 1. Descripción de las 
características físicas de la cuenca del río 
Gaira 
2.1 Generalidades 
En esta sección se hace una descripción de las características geomorfológicas y 
ambientales de la cuenca del río Gaira, con el objetivo de ofrecer un marco espacial 
general de la región. Se hará una descripción detallada de los lugares seleccionados como 
“sitios de muestreo” (Figura 2-1). Dentro de los elementos geomorfológicos se destacan la 
forma de la cuenca y la pendiente, la composición del suelo y otros elementos del paisaje. 
Por su parte, dentro de las variables ambientales se describe el régimen de precipitaciones 
basado en las estaciones climáticas más cercanas a la cuenca que se distribuyen a lo largo 
de su gradiente altitudinal. Los datos de los caudales se obtuvieron de dos fuentes: 1) 
datos suministrados por la estación limnimétrica de Minca y 2) datos calculados en campo 
durante el desarrollo de varios estudios realizados en la cuenca. Por último, se presenta 
una descripción de las variables fisicoquímicas, basada en trabajos previos.  
20 Descripción climatológica de la cuenca del río Gaira y de los sitios de muestreo 
 
  
Figura 2-1. Red hídrica de la cuenca del río Gaira, Sierra Nevada de Santa Marta. Los 
puntos indican la localización de los sitios de muestreo.  
 
2.2 Geomorfología de la cuenca 
La Sierra Nevada de Santa Marta es un macizo rocoso compuesto por paisajes glaciares, 
montañas, lomeríos, piedemontes, valles estrechos coluvio aluviales, colinas y planicies. 
En la parte noroccidental (sector del Parque Nacional Natural Tayrona) la composición 
geológica comprende rocas metamórficas intruídas por el batolito de Santa Marta, estas 
rocas son filitas de taganga, filita clorítica, sericítica y roca verde (IGAC 1995). La Sierra 
es el sistema montañoso costero más elevado del mundo, el cual alcanza una altitud de 
5770 m, donde prevalecen los glaciares de montaña. Estos han dejado huellas entre los 
4700 y 3700 m s.n.m. con geoformas relícticas propias de estos parajes, como morrenas 
laterales de fondo y terminales; además se presentan circos, valles, ollas y lagunas 
glaciares, que son evidencias de los avances y retrocesos de los glaciares de la Sierra 
Nevada. La edad estimada de estos parajes data del Pleistoceno, periodo asociado a las 
pulsaciones climáticas globales de dicha época (INGEOMINAS 1996). Parte de estas 
huellas se evidencian en el sector de la Cuchilla de San Lorenzo, conocido como Cerro 
Kennedy (cabecera de la cuenca del río Gaira), donde existe un lago somero originado por 
una morrena de lo que alguna vez fue un glacial. 
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La vertiente noroccidental de la Sierra Nevada de Santa Marta presenta en general altos 
grados de meteorización de las rocas granodiorítas, debido a la agresividad del clima. Hay 
un elevado grado de fracturamiento por encontrarse en la zona de la falla de Oca, asociado 
a fuertes pendientes y predominante concentración de humedad, especialmente en los 
tramos medio y alto de los ríos Gaira, Manzanares, Toribio y Córdoba. En el área se 
presentan procesos morfodinámicos influenciados por la litología, la configuración del 
terreno, las pendientes y el clima, con una variación altitudinal e incrementos marcados de 
la precipitación. Esto hace que la zona presente una fuerte dinámica de vertientes con 
movimientos en masa, disección profunda y escurrimiento superficial y concentrado 
especialmente en las partes altas de las cuencas de los ríos, donde dominan esquistos y 
arenas de desagregación en rocas graníticas, con suelos residuales superficiales, gran 
densidad de cobertura vegetal y baja intervención antrópica. (IDEAM 2000). 
El cauce principal del río Gaira presenta una corta longitud (32 km). Se encuentra 
encajonado entre las divisorias de aguas de las cuencas del río Manzanares en el norte y 
del río Toribio en el sector Sur, por lo cual es una cuenca con forma rectangular. El río 
realiza su recorrido en sentido occidente – oriente, desembocando en el Mar Caribe, 
específicamente en el sector de El Rodadero Sur en la ciudad de Santa Marta (Colombia). 
Por su alta pendiente promedio y corto recorrido, la parte baja no forma grandes playones 
que permitan grandes depósitos de sedimentos, por lo cual se considera que el río 
desemboca en el Mar Caribe siendo aún un categorizado como “Joven”. El área del lecho 
seco es reducida y en el tramo bajo parte de esta sección es ocupada por viviendas y 
algunos hoteles ubicados en los barrios de Gaira y El Rodadero. La forma de la cuenca y 
su alta pendiente produce que durante periodos de altas precipitaciones los flujos del agua 
alcancen altas velocidades. Durante precipitaciones de alta intensidad, el río suele 
desbordarse e inundar algunas viviendas que se encuentran localizadas en los meandros 
de la parte baja del río (en el barrio Gaira). 
 
2.3 Régimen hidrológico de la cuenca del río Gaira 
La cuenca del río Gaira presenta un régimen hidrológico unimodal (o monomodal), el cual 
comprende un época seca o de bajas precipitaciones que inicia en el mes de diciembre y 
se extiende hasta el mes de abril, seguida de una época de lluvias, desde mayo hasta 
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noviembre. Las precipitaciones dentro del ciclo anual generalmente inician en mayo 
(precipitación promedio multianual de las estaciones del Aeropuerto: 44 mm; Minca: 257 
mm y San Lorenzo: 273 mm), luego se presenta un importante aumento continuo hasta el 
mes de junio, donde las lluvias se mantienen casi constantes hasta julio en la parte media 
y alta del macizo montañoso (Minca: 266-254 mm; San Lorenzo: 315-314 mm), lo cual se 
puede considerar como una “estabilidad pluviométrica”. En agosto continúa el aumento de 
las lluvias, y en septiembre se evidencian las mayores precipitaciones del ciclo anual en 
Minca (444 mm) y octubre en San Lorenzo (437mm) y el Aeropuerto (95mm). De acuerdo 
con los registros de caudal de la estación de Minca, se manifiesta un aumento que se 
corresponde con el incremento de las precipitaciones. Los caudales mínimos anuales se 
registran en el marzo (0,54 m3 s-1), y van aumentando continuamente hasta octubre (5,01 
m3 s-1), para luego disminuir de acuerdo al decrecimiento de las precipitaciones (Figura 2-
2). 
 
Figura 2-2. Precipitación y caudales medios multianuales reportados por las estaciones 
meteorológicas e hidrológicas del IDEAM en la cuenca del río Gaira, las cuales se localizan 
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2.4 Variables físicas y químicas del río Gaira 
La corriente principal del río Gaira generalmente presenta caudales bajos y de poca 
variabilidad a lo largo de todo su gradiente altitudinal. Durante los periodos de sequía el 
caudal fluctuó entre 0,20 ± 0,14 m3 s-1 en SL, y 0,36 ± 0,18 m3 s-1 en LV. Los registros de 
caudales en PM fueron inferiores a los de LV, lo cual se debe a que unos metros antes del 
sitio de trabajo existe una bocatoma del acueducto de la ciudad que extrae agua de la 
corriente principal. Además, existen captaciones no normalizadas que tienen los habitantes 
cercanos al río en la parte baja. Durante el periodo de lluvias los menores caudales se 
registraron en SL y aumentaron a medida que descendió el gradiente altitudinal hasta PM. 
Las velocidades promedio de la corriente en el periodo de lluvias mostraron una relación 
directa con la pendiente del río en sus diferentes tramos (Tabla 2-1). 
Tabla 2-1. Variables físicas, químicas e hidráulicas promedio multianuales de los sitios de 
muestreo. s: periodo seco, ll: periodo de lluvias, DE: desviación estándar. ND: no 
determinado. Fuente: datos sin publicar del autor, Eyes-Escalante et al. 2012, Tamaris-
Turizo et al. 2013. 
Variable 
San Lorenzo La Victoria Puerto Mosquito 
Promedio DE Promedio DE Promedio DE 
Caudal - s (m3 s-1) 0,20 0,14 0,36 0,18 0,35 0,19 
Caudal - ll (m3 s-1) 0,39 0,17 0,85 0,63 1,14 0,20 
Velocidad - s (m s) 0,33 0,08 0,62 0,28 0,21 0,03 
Velocidad - ll (m s) 0,73 0,21 0,61 0,01 0,31 0,25 
Temperatura (°C) 15,18 1,23 18,29 0,79 24,84 0,39 
Conductividad (µS cm-1) 50,03 15,35 64,81 13,6 115,71 11,91 
pH (unidades) 7,28 1,01 7,48 1,49 7,36 0,11 
OD (mg L-1) 8,24 0,99 7,68 0,95 8,21 0,76 
STD (mg L-1) 45,33 14,87 54,66 10,81 115,67 11,79 
NO2 (µg L-1) 1,15 1,07 0,70 0,44 0,47 0,45 
NO3 (µg L-1) 0,23 0,03 4,52 5,58 0,24 0,12 
NH4 (µg L-1) 0,48 0,01 0,99 1,17 ND ND 
PO4 (µg L-1) 4,52 0,81 2,36 0,23 8,11 1,12 
 
24 Descripción climatológica de la cuenca del río Gaira y de los sitios de muestreo 
 
La temperatura del agua, el pH, los sólidos totales disueltos (STD) y el oxígeno disuelto 
(OD) presentaron poca variabilidad en cada uno de los sitios. La temperatura, la 
conductividad y los STD aumentaron con el descenso en el gradiente altitudinal. No 
obstante, los nutrientes presentaron una alta variabilidad en los sitios. Dichos resultados 
pueden obedecer a las actividades antrópicas que afectan la parte media y baja del río. En 
este sentido, los altos registros de fosfatos en la parte alta, pueden estar relacionados con 
la constitución de las rocas, debido a que en el sector de SL el río fluye en muchos de sus 
tramos directamente sobre la roca madre, lo cual podría facilitar la disolución de sustancias 
ricas en este elemento (Tabla 2-1). Los altos valores de fosfatos detectados en la parte 
baja del río pueden estar más relacionados con actividades como el enriquecimiento del 
suelo para cultivos y los vertimientos de aguas residuales de origen doméstico. 
 
2.5 Descripción de los sitios de muestreo 
San Lorenzo (SL): se localiza entre los 11°07´39´´ N y los 74°03´14´´ W, a 1700 m.s.n.m. 
Es una zona con laderas muy inclinadas. La vegetación ribereña evidencia un buen estado 
de conservación y está dominada por árboles de gran tamaño que proporcionan mucha 
sombra permanente sobre el río. Dentro de estos árboles se destacan: Chamaedorea 
linearis, Geonoma interrupta, Ceroxylum ceriferum, Perrotettia multiflora, Tovomita 
wedelliana, Calatola costaricensis, Passiflora arborea, Cupania americana, Pouteria 
arguacoensium, Pouteria espinae y Trema micrantha (Gutiérrez et al. 2010). Esta franja de 
vegetación corresponde a Bosque muy húmedo subtropical (Bmh-ST), de acuerdo a las 
categorías propuestas por Espinal y Montenegro (1963). Se encuentra en la franja de clima 
“Templado muy húmedo”, por localizarse entre los 800 y 1700 m (IGAC 1995). Presenta 
una temperatura promedio multianual entre 18 y 24°C y una precipitación promedio 
multianual entre 300 y 2500 mm (Tamaris-Turizo y López-Salgado 2006).  
Cerca al sitio de muestreo no se realizan actividades agropecuarias extensivas. El lecho 
presenta heterogeneidad de microhábitats dominados por gravas y grandes rocas, con 
muchas zonas de rápidos y pocos remansos, lo cual es característico de la cabecera del 
río o de zonas ritrales. El sitio de muestreo se encuentra aguas abajo de la confluencia de 
dos cauces de segundo orden, generando un cauce de tercer orden (Figura 2-1). Por lo 
tanto, se puede considerar que este sitio está muy cerca del nacimiento del río Gaira. La 
Capítulo 1 25 
 
precipitación anual en el sector es de 2683 mm (IDEAM, estación pluviométrica San 
Lorenzo, ubicada a 2200 m s.n.m.). 
La Victoria (LV): se localiza a 900 m de altitud entre los 11°07’44.2” N y 74°05’35.8” W. 
En esta zona existen grandes extensiones de cultivos de café y otros cultivos transitorios 
como el maíz y frutales, los cuales pueden superar las 300 ha. En algunos sectores se 
desarrollan actividades ganaderas de baja intensidad. A pesar de esto, la vegetación 
ribereña presenta árboles de gran tamaño (dosel mayor de 15 m) dentro de los que se 
destacan Ficus insipida, Guarea guidonia, Myrsine costarricensis, Vismia baceifera y 
Trichospermun mexicanum (Cuadrado 2005), los cuales proporcionan sombra sobre gran 
parte del río. La formación vegetal de esta zona corresponde a Bosque húmedo subtropical 
(Bh-ST) según la clasificación propuesta por Espinal y Montenegro (1963). A partir de 
imágenes de satélite se pudo observar que el bosque de galería de la ribera izquierda se 
extiende entre 50 a 70 m perpendicular al río (colinda con cultivos de café), mientras que 
en la ribera derecha la franja del bosque supera los 100 m y colinda con vegetación 
secundaria. 
Aguas abajo de este tramo, desemboca un tributario de segundo orden que atraviesa una 
parte de los cultivos de café de la cuenca. El sector presenta una alta heterogeneridad de 
microhábitats con dominancia de gravas y se observan zonas de corrientes rápidas y 
algunos pozos. En este tramo se registró la especie de macrófita acuática Marathrum utile 
(Podostemaceae). La precipitación media multianual es de 2249 mm y la temperatura 
promedio multianual es de 21,5 °C (datos de la estación climática de Minca, ubicada a 600 
m s.n.m.). 
Puerto Mosquito (PM): se localiza a 80 m de altitud, entre los 11°10’26’’ N, 74°10’37’’ 
W. Según Espinal y Montenegro (1963), en el sector se presenta la formación vegetal de 
Monte espinoso tropical (Me-T). En sus zona de ribera dominan las plantas vasculares 
Cavanillesia platanifolia, Pseudobombax septenatum, Anacardium excelsum, Bursera 
simaruba, Pradosia colombiana y Cocholspermum vitifolium (Cuadrado 2005). Las 
mayores precipitaciones anuales ocurren generalmente entre septiembre y noviembre. Los 
vientos que provienen del mar y de la Sierra contribuyen a moderar las altas temperaturas 
del sector. En la zona ribereña hay cultivos transitorios como el maíz, y frutales como 
mango, naranja y plátano. Otra actividad antrópica que afecta negativamente la zona es la 
ganadería no intensiva. 
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El lecho del río está dominado por arenas y en menor proporción por gravas y grandes 
rocas. Presenta algunas zonas de rápidos, pero aumentan las zonas de remanso en 
comparación con los sitios descritos anteriormente. Se observaron dos especies de 
macrófitas acuáticas (Marathrum utile y M. capillaceum). Aproximadamente a 100 m aguas 
abajo del sitio de muestreo se encuentra una planta de captación y tratamiento de agua 
potable, administrada por la empresa de acueducto y alcantarillado de la ciudad 
(Metroagua), la cual abastece del servicio a la zona turística de Gaira y El Rodadero. Este 
sector del río es utilizado por turistas y residentes como balneario. Esto, aunado a la 
afectación ganadera y agrícola, convierte a esta zona en la de mayor intervención antrópica 
entre los sitios descritos. La temperatura promedio multianual es de 28,2 °C, y la 
precipitación promedio multianual es de 448 mm, de acuerdo a los datos de la estación 





3. Capítulo 2. Grupos tróficos de 
macroinvertebrados acuáticos 
Resumen 
Los macroinvertebrados son importantes en el procesamiento de la materia orgánica en 
los sistemas acuáticos continentales, especialmente en los ríos. Estos organismos pueden 
agruparse de acuerdo a la función que cumplen (ej. colectores, trituradores, filtradores o 
depredadores). En este trabajo se evaluó la composición de los Grupos Funcionales 
Alimentarios (GFA) en un gradiente altitudinal durante dos periodos climatológicos en un 
río tropical del norte de Colombia. Se recolectaron organismos del bentos entre el 2008 y 
el 2013 en tres sitios ubicados en la parte alta (San Lorenzo: SL), media (La Victoria: LV) 
y baja (Puerto Mosquito: PM) del río Gaira. Se analizaron 698 intestinos pertenecientes a 
48 taxones y sus contenidos se categorizaron en los siguientes ítems alimentarios: tejido 
de restos animales (TA), tejido de plantas vasculares (TV), microalgas (MI), hongos (HN), 
materia orgánica particulada gruesa (MOPG, ≥ 1mm) y materia orgánica particulada fina 
(MOPF, < 1mm). La cobertura en área relativa de los ítems se cuantificó con una cámara 
fotográfica acoplada a un estereomicroscopio. El ítem alimentario dominante fue la MOPF, 
con proporciones entre el 62,77 % en PM y el 70,78% en LV. Los menores valores se 
correspondieron a los ítems MI y HN, con menos del 2 % en todos los sitios. Leptonema, 
Smicridea y Phylloicus fueron los únicos taxones que presentaron diferencias en la MOPG 
durante los periodos climatológicos (P<0.05) en el sitio LV. En el género Leptonema el ítem 
TA mostró diferencias (P<0.05) en el sitio SL. El análisis discriminante basado en los GFA 
evidenció que a algunos taxones, como Leptonema, no se les debe asignar categorías 
tróficas solo por el contenido estomacal. En conclusión, la asignación de GFA en la 
jerarquía de familia aún tiene muchos vacíos e inconsistencias, por lo cual se debe trabajar 
en la asignación de categorías tróficas para el nivel taxonómico de género. 
 
Palabras clave: insectos acuáticos, grupos funcionales alimentarios, contenidos 
estomacales. 
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3.1 Introducción 
La importancia del aporte alóctono en los ríos es diferente a lo largo del gradiente 
altitudinal, de tal manera que en la parte alta se presenta el mayor suministro, es moderado 
en la parte media y es relativamente menor en la desembocadura de los ríos (Webster et 
al., 1999; Gonçalves et al., 2006). Este proceso se relaciona directamente con la 
geomorfología de los cauces de los ríos, la cual por lo general ocasiona que la parte alta y 
media sean encajonadas y que en la parte baja sea abierta, generando poca disponibilidad 
lumínica en los sectores alto y medio de los ríos (Dobson y Frid, 1998). De forma indirecta, 
los aportes de materia orgánica autóctona o alóctona reflejan la dominancia de los gremios 
tróficos y de los grupos funcionales en los ríos, de manera que se espera mayor 
abundancia de fragmentadores y recolectores que en sus cabeceras, de recolectores y 
raspadores en la parte media, y principalmente de recolectores en las zonas bajas 
(Vannote et al., 1980). 
 
Una forma para valorar estos aspectos tróficos es a través de los grupos funcionales 
alimenticios, los cuales son asignados a los taxones identificados a nivel de familia 
(Ramírez y Gutiérrez-Fonseca 2014). Generalmente en los ríos tropicales esta asignación 
se realiza de forma arbitraria, teniendo como referente los estudios realizados en las zonas 
templadas por Cummins (1973), Merritt et al. (1996), Merritt y Cummins (1996) y Cummins 
et al. (2005). Por lo tanto, es necesario realizar estudios sobre las relaciones tróficas y los 
hábitos alimentarios en los ríos tropicales como el llevado a cabo por Tomanova et al. 
(2006), con el ánimo de conocer los grupos tróficos a los cuales pertenecen los organismos 
de los sistemas acuáticos tropicales, sus principales fuentes de energía y su ubicación en 
las redes tróficas. 
 
En este trabajo se evaluó la influencia del gradiente altitudinal y temporal sobre las 
estructuras tróficas de un río neotropical de montaña, a partir de la valoración de las dietas 
de sus comunidades de macroinvertebrados acuáticos. Para ello se establecieron los 
hábitos alimentarios de los géneros de macroinvertebrados acuáticos más abundantes en 
tramos del río con distinta elevación. Teniendo en cuenta que a lo largo del continuo del 
río disminuye el aporte de materia orgánica particulada gruesa (MOPG) al sistema, se 
espera que la dominancia de detritívoros – fragmentadores se reduzca en los tramos bajo 
y medio. Además, con el aumento del aporte de materia orgánica particulada fina (MOPF) 
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en las zonas media y baja, se presume un incremento de la dominancia de filtradores a 
medida que se desciende en el gradiente altitudinal. Los depredadores dominarían en 
alturas intermedias, donde las fracciones de MOPG y MOPF tienen mayores 
contribuciones. 
3.2 Metodología 
3.2.1 Contenidos estomacales y Grupos Funcionales 
Alimentarios 
Las muestras que se utilizaron para los análisis de las dietas se recolectaron en los sitios 
de muestreo del río Gaira señaladas arriba, entre febrero de 2008 y diciembre de 2013. Se 
realizaron seis muestreos que comprendieron los periodos climatológicos de lluvias y 
sequía. Las muestras se preservaron en alcohol al 96% en el Laboratorio del Grupo de 
Investigación en Ecología Neotropical de la Universidad del Magdalena. Los insectos se 
identificaron hasta el nivel taxonómico más fino posible utilizando claves taxonómicas 
como las de Wiggins (1996), Posada-García y Roldán-Pérez (2003), Domínguez et al. 
(2006), Merritt et al. (2008), Domínguez y Fernández (2009) y Stark et al. (2009). 
El análisis del contenido estomacal se realizó mediante la técnica propuesta por Tomanova 
et al. (2006) para cada categoría de talla de los organismos (teniendo en cuenta la longitud 
total del cuerpo o LT). Se extrajeron los tractos digestivos de 10 individuos de cada taxón 
(si sus abundancias lo permitieron), cuyos contenidos se combinaron y se homogenizaron 
sobre un porta objeto con glicerina. Se examinaron al microscopio 20 campos de manera 
aleatoria con aumentos de 10X y 40X y posteriormente se determinó el área relativa 
promedio de cada ítem con la ayuda de una cámara fotográfica (Axiocam 5) ajustada al 
microscopio (CARL SEIZZ). De esta manera se identificó y cuantificó el área ocupada por 
los contenidos estomacales para cada uno de los ítems alimentarios. 
Los ítems alimentarios de los contenidos estomacales se categorizaron conforme al 
tamaño de los materiales y su origen. Los ítems se clasificaron en: tejido de restos animales 
(TA), tejido de plantas vasculares (TV), microalgas (MI), hongos (HN), materia orgánica 
particulada gruesa (MOPG, ≥ 1mm) y materia orgánica particulada fina (MOPF, < 1mm).  
A los taxones se le asignaron los Grupos Funcionales Alimentarios (GFA) de acuerdo a la 
categorización recomendada por Ramírez y Gutiérrez-Fonseca (2014). Sin embargo, en 
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algunos géneros se asignó el GFA con base en los contenidos estomacales, la morfología 
de piezas bucales y patas delanteras y observaciones comportamentales en campo. Se 
evaluó dicha composición en los tres sitios de muestreo y en los dos periodos de estudio. 
3.2.2 Variables físicas, químicas e hidrológicas 
Durante todos los muestreos en los cuales se recolectaron las muestras indicadas en el 
punto anterior, se midieron con un equipo multiparamétrico WTW las siguientes variables 
físicas y químicas: temperatura del agua (ºC), pH (unidades), conductividad (μS cm-1) y 
oxígeno disuelto (mg L-1). En cada sitio de muestreo, se registró la velocidad promedio de 
la corriente (m s-1) con la ayuda de un flujómetro (Global Watter –FP 211) en una sección 
transversal conocida del río (m2). El caudal se calculó multiplicando el área por la velocidad 
(m3 s-1). Los datos de precipitación se obtuvieron de las estaciones climáticas del IDEAM 
(San Lorenzo: 15015060, Minca 15010010, 15017030 y Planta Gaira 15010100) las cuales 
se encuentran ubicadas dentro la cuenca. Estos datos se usaron para describir y confirmar 
que los muestreos correspondieron a los periodos climatológicos asignados. 
3.2.3 Análisis de datos 
Para evaluar si los ítems alimentarios fueron diferentes en los periodos climatológicos 
(lluvias y sequía) para cada uno de los taxones, se realizó la prueba U de Mann-Whitney, 
luego de comprobar que los datos no tenían una distribución normal. Para sugerir una 
clasificación alimentaria (Sneath y Sokal 1973, Wantzen y Rueda-Delgado 2009) se realizó 
un análisis de conglomerados – Cluster (Clarke y Gorley 2005), basado en la proporción 
de los ítems ingeridos por cada género. Para comprobar si los grupos conformados en el 
Cluster fueron significativamente distintos, se realizó un ANOSIM, considerando el nivel de 
significancia p<0.05 (Anderson 2001). Finalmente, con el ánimo de comprobar si las 
proporciones de las dietas podrían conformar correctamente Grupos Funcionales 
Alimentarios (GFA) usando las categorías propuestas por Ramírez y Gutiérrez-Fonseca 
(2014) para los insectos acuáticos y por Cummins et al. (2005) para los decápodos, se 
realizó una análisis discriminante, en el cual las variables discriminantes fueron las 
proporciones de los ítems alimentarios y la variable de agrupación usada fue el GFA, los 
cuales se compararon a través de la validación cruzada de la prueba. Todos los análisis 
se realizaron en el programa R versión 3.1.3 (www.r-project.org). 
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3.3 Resultados 
Se diseccionaron 698 intestinos pertenecientes a 48 taxones de macroinvertebrados 
acuáticos, 31 de los cuales se colectaron en San Lorenzo, 31 en La Victoria y 29 en Puerto 
Mosquito. En términos generales, todos los ítems alimentarios presentaron poca variación 
entre sitios, siendo dominante la MOPF con proporciones que fluctuaron entre el 62,77% 
en Puerto Mosquito y el 70,78% en La Victoria. La MOPG y el TA tuvieron porcentajes 
similares en todos los sitios, los cuales variaron entre 8,85 y 14,32%, con los mayores 
registros en Puerto Mosquito, seguido de San Lorenzo y La Victoria. Similar tendencia se 
registró el TV (con valores entre 5,04 y 6,78%). Las MI y los HN representaron menos del 
2% de la composición de la dieta (figura 3-1). 
 
 
Figura 3-1. Porcentaje de los ítems alimentarios cuantificados en los estómagos de los 
macroinvertebrados en los tres sitios de muestreo. MOPF: materia orgánica particulada 
fina, MOPG: materia orgánica particulada gruesa, TA: tejido animal, TV: tejido vegetal, MI: 
microalgas, HN: hongos. 
 
Los Coleoptera mostraron una composición similar de sus dietas en los tres sitios, la cual 
estuvo dominada por la MOPF. El porcentaje de este recurso aumentó a medida que 
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Puerto Mosquito. Los Diptera y Ephemeroptera presentaron tendencias similares en 
cuanto a la MOPF, siendo San Lorenzo y La Victoria los sitios con mayor proporción, 
mientras que en Puerto Mosquito disminuyó levemente en ambos casos. Con relación a 
los órdenes de hábitos depredadores como Megaloptera, Odonata y Plecoptera, el TA se 
cuantificó en cerca del 100% en San Lorenzo y en La Victoria, mientras que en Puerto 
Mosquito, estas proporciones disminuyeron a 83,47, 88,88 y 75,04% respectivamente para 
cada orden. Los Trichoptera presentaron una composición diferente, con mayor proporción 
de MOPG y TA en San Lorenzo (36,04 y 27,69 % respectivamente); sin embargo, en La 
Victoria y Puerto Mosquito la MOPF volvió a ser el ítem más importante para este orden 
(56,16 y 40,69% respectivamente), con valores similares de MOPG, TA y TV. Los órdenes 
Lepidoptera y Decapoda solo se encontraron en Puerto Mosquito y en sus estómagos 
dominó de la MOPF con el 41,56 y un 70,83% respectivamente, seguido de la MOPG para 
Lepidoptera (39,81%) y el TA en Decapoda (20,50%) (Figura 3-2). 
3.3.1 Variación temporal y composición de las dietas 
Al comparar los porcentajes de cada ítem alimenticio entre las épocas climatológicas para 
los géneros presentes, se vio que Leptonema, Smicridea y Phylloicus presentaron 
diferencias significativas en al menos uno de ítems. En San Lorenzo, Leptonema mostró 
diferencias en los porcentajes de TA (P<0,05; n=10; W=0), con una menor proporción en 
la época de lluvias. En La Victoria, el mismo género tuvo menor proporción de MOPG en 
la época de lluvias (P<0,05; n=8; W=0), siendo mayor la proporción de MOPF (P<0,05; 
n=8; W=16) y no se detectó el consumo de TA durante las lluvias (P<0,05; n=8; W=20). En 
Smicridea la mayor cantidad de MOPG fue consumida durante el periodo seco (P<0,05; 
n=17; W=16) y en el género Phylloicus las mayores proporciones de consumo de la MOPG 
(P<0,05; n=10; W=25) y la MOPF (P<0,05; n=8; W=5,5) se presentaron durante el periodo 
seco (Tabla 3-1, Anexo A). 
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Figura 3-2. Composición porcentual de las dietas de los órdenes de macroinvertebrados 
acuáticos en el río Gaira. a: San Lorenzo, b: La Victoria y c: Puerto Mosquito, T: tejido y 
MOP: materia orgánica particulada. 
 
Tabla 3-1. Porcentaje de los ítems alimentarios que presentaron diferencias significativas 
(Mann-Whitney U test: P < 0,05) en los periodos climatológicos. Seco (s), lluvias (ll). 
MOPG: materia orgánica particulada gruesa, MOPF: materia orgánica particulada fina, TA: 
tejido animal. 
Sitio Taxón 
MOPG MOPF TA 
s ll s ll s ll 
San Lorenzo Leptonema 
    24,1 12,3 
La Victoria 
  
Leptonema 58,8 1,72 15,1 79,7 8,5 0,0 
Smicridea 49,1 3,1 
    
Phylloicus 87,6 63,3 17,5 0,9     
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Los resultados del análisis cluster de las dietas de los taxones fueron muy similares en los 
tres sitios (Anexo C). Por lo anterior, se realizó un análisis con todos los taxones, el cual 
reflejó de forma más clara la conformación de grupos tróficos. De esta manera, se 
observan cuatro grupos significativamente diferentes (ANOSIM, p < 0,01, R=0,91) (figura 
3-3), lo cual permite sugerir de forma confiable los siguientes conjuntos dietarios: Grupo 1) 
En la dieta de estos organismos dominó el TA con más del 70% de ocupación de sus 
intestinos. Para los odonatos y magalópteros el valor estuvo sobre el 90%. Grupo 2) Este 
grupo tuvo importantes cantidades de MOPG (30-78%) y TV (20-42%). Uno de los 
organismos representativo fue Phylloicus. Grupo 3) Constituyeron el conglomerado más 
abundante y diverso, el cual se caracterizó porque en sus intestinos dominó la MOPF con 
más del 90% de su composición intestinal; estos taxones formaron un subgrupo 
denominado “C”. Otro subgrupo denominado como “D”, estuvo conformado por Dixella, 
Heterelmis, Protroptila, Baetodes, Camelobaetidius, Microcylloepus, Americabaetis, 
Cylloepus y Thraulores, taxones que se caracterizaron por tener un importante porcentaje 
de MOPG (entre el 8 y el 23%), proporciones notables de TV (7%), y las mayores 
cantidades de MI (2%) y HN (2,3%), propias de organismos que consumen estos ítems a 
través del raspado de sustratos. Grupo 4) Conformado por dos subgrupos, el primero 
denominado como “E”, compuesto por el género Macrobrachium y la familia Tanypodinae, 
taxones presentaron importantes cantidades de MOPF (48-63%), MOPG (10-50%) y TA 
(39-43%). El segundo subgrupo nombrado como “F” incluyó una mezcla de organismos 
que obtienen su alimento filtrando el agua al hacerla pasar a través de las casas que 
construyen, como es el caso de Leptonema y Smicridea; otros taxones de este grupo como 
Tipula, Petrophila y Hemerodromia, tuvieron las mayores proporciones de MOPF (42 - 
53%), MOPG (30 y 42%) y TV (12 y 13%, excepto Hemerodromia, que no presentó TV en 
su intestino). 
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Figura 3-3. Análisis clúster basado en las proporciones de las dietas de los insectos 
acuáticos de los sitios de muestreo. Los números indican los grupos tróficos conformados. 
 
De acuerdo a la composición de los Grupos Funcionales Alimentarios (GFA) en las 
diferentes épocas del año, se evidenció que en San Lorenzo los CG y los Ft presentaron 
el mismo número de taxones, pero los Pr durante el periodo de lluvias pasaron de 1 taxón 
a 8 en el periodo seco; por su parte, los Sh-Dt aumentaron de 2 a 5 y los Sc se redujeron 
de 1 a 0 taxones. En La Victoria los CG duplicaron el número de taxones en la época seca 
(diez) con relación de a la época de lluvias (cinco), mientras que los Ft y los Pr tuvieron 
riquezas similares, pero los Sc pasaron de 1 taxón en lluvias a 3 taxones en sequía. En 
Puerto Mosquito, la proporción de CG fue similar a la registrada en los dos sitios 
mencionados (cinco en lluvias y 8 en sequía). Los Ft, Pr y Sc igualmente presentaron 
mayor riqueza de taxones en la época seca (Figura 3-4). 
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Figura 3-4. Riqueza de taxones de los Grupos Funcionales Alimentarios (GFA) en los 
periodos se lluvias y sequía. CG: colector generalista, Ft: filtrador, Pr: depredador, Sc: 
raspador, Sh-Dt: fragmentador detritívoro. 
 
El análisis discriminante de los GFA asignados a los taxones presentó una acumulación 
del 98,12% de la varianza en los dos primeros ejes (Figura 3-5), lo cual podría considerarse 
como una alta asociación entre variables que permitiría una separación confiable de los 
GFA. Sin embargo, al revisar la validación cruzada de cada caso (observado vs. esperado), 
se evidenció que el modelo reasignó nueve taxones a otros GFA (Tabla 3-2), lo cual 
corresponde al 18,75% de casos errados. También se detectó que dentro de las GFA 
asignados en la validación cruzada, algunos no corresponden con el hábito de los 
organismos o con la morfología de sus piezas bucales. Tal es el caso de Leptonema, el 
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cual fue asignado inicialmente como Ft y el modelo lo considera Pr, el consolidado de las 
categorías tróficas puede ser consultado en el Anexo B. 
 
Figura 3-5. Análisis discriminante basado los GFA asignados a los taxones según las 
proporciones de los contenidos estomacales. 
 
Tabla 3-2. Contraste de GFA asignados por el autor versus GFA propuestos por la 
validación cruzada del análisis discriminante. Sh: triturador, Ft: filtrador, CG: colector 
generalista, Sc: raspador, Pr: depredador. Solo se presentan los casos que difirieron en el 
análisis discriminante. 
Orden Taxón GFA asignado GFA sugerido  
Trichoptera Leptonema Ft Pr 
Smicridea Ft Sc 
Nectopsyche CG Sc 
Coleoptera Microcylloepus Sc CG 
Cylloepus Sc Ft 
Lepidoptera Petrophila Sc Ft 
Diptera Tipula Sh-Dt Sh  
Hemerodromia Sh-Dt Sc 
Ephemeroptera Camelobaetidius Sc CG 
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3.4 Discusión 
La importancia de la MOPF en las redes tróficas ha sido ampliamente revisada para ríos 
de Norte América (Cummins 1973, Merritt et al. 2008) y en algunos ríos tropicales (Motta 
y Uieda 2004, Tomanova et al. 2006, Chará-Serna et al. 2012). En el presente trabajo, la 
MOPF también fue el ítem alimentario con mayor porcentaje en los intestinos de los 
organismos en todos los sitios de muestreo y durante los dos periodos climatológicos. El 
origen de la MOPF puede ser producto de la acción de los fragmentadores sobre la MOPG 
(Cummins 1973, Boyero et al. 2011), o el efecto físico del agua sobre la MOPG (Allan y 
Castillo 2007), aunque se ha demostrado que en algunos casos el origen de la MOPF 
puede provenir de interacciones más complejas (Boyero et al. 2016). Los resultados de 
este trabajo, se corresponden parcialmente con lo registrado por Rodríguez (2011), quien 
cuantificó la MOPG y MOPF almacenada en el lecho del río en los mismos tramos 
evaluados en este estudio, encontrando que el mayor almacenamiento en la parte alta del 
río correspondió a la MOPG, en la parte media los valores fueron similares y en la parte 
baja el almacenamiento de la MOPF fue mayor que el de la MOPG (Tabla 3-3). 
Tabla 3-3. Peso seco promedio de la MOPG y la MOPF almacenada en los periodos de 
lluvias y sequía. DE: desviación estándar. Tomado de Rodríguez (2011). 
Sitio 
Periodo 
MOPG (g m-2) DE MOPF(g m-2) DE 
San Lorenzo  Lluvias 19,6 19,5 6,4 8,1 
Seca 422,9 536,6 62,2 90.9 
Promedio 261,6 456,9 32,7 66,8 
La Victoria Lluvias 56,6 48,0 264,1 284,9 
Seca 484,5 697,5 381,3 670,5 
Promedio 270,6 532,3 232,7 435,6 
Puerto Mosquito Lluvias 511,8 1430,5 109,6 119,3 
Seca 791,7 707,6 940.0 1059,4 
Promedio 709,4 961,2 607,8 913,5 
 
En este trabajo solo los tricópteros de los géneros Leptonema, Smicridea y Phylloicus 
presentaron diferencias significativas temporales en por lo menos un ítem alimentario 
(Tabla 3-1). Estos resultados coinciden con la disponibilidad de la MOPG y la MOPF 
registrada por Rodríguez (2011) (Tabla 3-3). Resultados similares fueron registrados por 
Motta y Uieda (2004) en un río subtropical de Brasil, donde observaron variaciones 
temporales en los tricópteros Oxyethira y Leptonema, a los cuales clasificaron como 
detritívoros y omnívoros durante el periodo de lluvias y luego como herbívoros y carnívoros 
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en el periodo de sequía respectivamente. A pesar de que Leptonema no es un organismo 
depredador, las altas proporciones de TA encontradas durante el periodo seco pueden 
deberse a que los individuos se encuentran más confinados debido a la reducción del 
caudal; de esta forma se aumentaría la posibilidad de ingerir restos de otros organismos 
que pueden caer en las redes que construyen para atrapar alimentos (Wiggings 2004, 
Ramírez y Gutiérrez-Fonseca 2014). Por otro lado, en Phylloicus, que es un organismos 
fragmentador, se observó que la MOPF dominó en su dieta en el periodo seco, lo cual 
puede indicar una probable ingestión accidental de este ítem (Ferreira et al. 2015), ya que 
está disponible en el río en cantidades importantes durante todo el año (Rodríguez 2011). 
La plasticidad alimentaria evidenciada en este trabajo ha sido previamente documentada 
para varios grupos de insectos acuáticos (Merrit et al. 2008, Ferreira et al. 2015), en 
especial algunos grupos de Plecoptera (Stewart y Stark 2002, Stark et al. 2009) y en la 
familia Tanypodinae (Armintage 1968, Baker y McLachlan 1979). Esto confirma que 
muchos macroinvertebrados pueden consumir cierto tipo de recurso de acuerdo a su 
disponibilidad durante un determinado periodo climatológico en particular. 
La composición de las dietas a nivel de órdenes presentó poca variabilidad al comparar los 
tres sitios de muestreo. Sin embargo, se destaca que en Puerto Mosquito se registraron 
los órdenes Lepidoptera y Decapoda, los cuales no aparecieron en los otros sitios. 
Trabajos previos han registrado la presencia de lepidópteros en la parte media del río Gaira 
pero con bajas abundancias (Guerrero-Bolaño et al. 2003). En el caso de los decápodos, 
se han hallado en el sector de Minca a 630 m de altitud, pero es probable que no se 
encuentren en La Victoria. Esta parte del río presenta cascadas de grandes tamaños (20 
m aproximadamente) que imposibiliten la migración de este grupo de organismos agua 
arriba. 
La evaluación de las dietas al nivel taxonómico de orden debe revisarse con mucha 
atención, debido a que en algunos grupos, como por ejemplo los Trichoptera, se 
encuentran géneros con diversos hábitos tróficos (Wiggings 2004, Merritt et al. 2008, 
Domínguez y Fernández 2009). En los ríos de la Sierra Nevada de Santa Marta, el orden 
Trichoptera presenta un género fragmentador (Phylloicus), dos géneros que pueden 
denominarse como fragmentadores y/o filtradores (Leptonema y Smicridea), e incluso un 
género depredador (Atopsyche). Los órdenes Plecoptera y Megaloptera están 
conformados cada uno por un solo género, ambos principalmente de hábito depredador. 
Reynaga y Rueda (2014) estudiaron el papel trófico de tres especies del género Marilia 
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(Trichoptera: Odontoceridae), basados en análisis de dietas y en la morfología de las 
piezas bucales; sin embargo, no asignaron ningún grupo funcional a nivel de género, ya 
que según estos autores se requieren más trabajos para hacer una adecuada 
categorización trófica. Por lo tanto, no parece apropiado asignar los grupos tróficos a los 
órdenes, sino que es necesario emplear una resolución taxonómica más detallada, como 
lo serían los niveles de género y especie. 
Los taxones CG tuvieron la mayor riqueza en todos los sitios y durante los dos periodos 
de muestreo, resultados que coinciden con lo encontrado por Chará et al. (2012) en tres 
arroyos del río Otún (Risaralda, Colombia) y por Granados-Martínez et al. (2016) en el río 
El Molino (La Guajira, Colombia), donde los colectores – recolectores y los colectores – 
filtradores dominaron. Sin embargo, los resultados del presente estudio difieren con lo 
registrado por Rodríguez et al. (2011), quienes observaron en el mismo río Gaira, que los 
fragmentadores predominaron dentro de los GFA. No obstante, nuestros resultados 
coincidieron en la disminución de la riqueza de fragmentadores a medida que se descendió 
en el gradiente altitudinal, lo cual es consistente con lo propuesto por Vannote et al. (1980) 
y ha sido registrado en otros ríos tropicales (Greathouse y Pringle 2006, Dudgeon 2008, 
Masese et al. 2014). Estos resultados evidencian la necesidad de revisar la dinámica de la 
composición de los grupos funcionales, no solo a nivel de tramo sino también en múltiples 
escalas espaciales (Boyero 2005). 
Los grupos conformados a través del análisis clúster y la validación cruzada arrojado por 
el análisis discriminante muestran que los contenidos intestinales de los organismos no 
ofrecen suficientes herramientas para hacer una asignación de GFA de manera confiable 
(Mihuc 1997, Ferreira et al. 2015). Esta inconsistencia se pudo ver en el análisis de algunos 
taxones como Simulium, el cual, de acuerdo al análisis de conglomerados se ubica en el 
grupo de los organismos CG. Sin embargo, los elementos filtrados por Simulium son 
generalmente transportados por la deriva de la corriente y los principales componentes de 
su dieta es la MOPF y en menor proporción las MI y los HN, razón por la cual en este 
trabajo no se ubicó cerca de los organismos Ft (en el clúster). Similar situación se evidenció 
con Lachlania, Leptonema, Nectopsyche y Chimarra, los cuales funcionalmente también 
son Ft, y aparecen cercanos a organismos que son típicamente CG y Sh-Dt. Otros grupos 
cercanos taxonómicamente como lo son los efemerópteros Leptohyphes, Baetodes y 
Prebaetodes evidenciaron una composición dietaria similar al díptero Simulium. No 
obstante, estos efemerópteros adquieren el alimento raspando la biopelícula de diversos 
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sustratos (Baptista et al. 2006) y no filtrando las partículas suspendidas como lo hacen los 
simúlidos. Los individuos del género Americabaetis (Baetidae) se clasifican según Merritt 
et al. (2008) como CG, pero en el río Gaira habitan sobre las rocas, en la zona de 
salpicadura (fuera de la columna de agua) y en campo se han observado alimentándose 
de la biopelícula de dicho sustrato, por lo cual su grupo funcional sería Sc. 
En consecuencia, para realizar una adecuada asignación de GFA se debe tener en cuenta 
además de lo que ingiere el organismo, la morfología de las piezas bucales y los atributos 
del comportamiento (Merritt et al. 2008, Ramírez y Gutiérrez-Fonseca 2014). Estos últimos 
permiten conocer las estrategias que utilizan para adquirir su alimento. Además, se puede 
considerar que la asignación de GFA en la jerarquía de familia aún tiene muchos vacíos e 
inconsistencias, por lo cual se debe trabajar en la asignación de categorías tróficas a nivel 
taxonómico de género. 
Estos resultados se corresponden parcialmente con nuestra hipótesis. Si bien la 
abundancia de los fragmentadores disminuyó en la medida en que decreció el gradiente 
altitudinal, y los colectores aumentaron con la misma tendencia, la abundancia en los 
depredadores fue similar entre los sitios de diferente elevación. Por otro lado, los aportes 
de MOPG y MOPF son altos a lo largo del gradiente, pero disminuyen a medida que 
aumenta la altitud. Este hecho garantiza la disponibilidad de recursos para el 
establecimiento de organismos fragmentadores, colectores y depredadores en la parte 






4. Capítulo 3. Redes tróficas a lo largo del 
gradiente altitudinal 
Resumen 
Los estudios de las redes tróficas y la evaluación de procesos que ocurren a lo largo de 
gradientes altitudinales en sistemas fluviales tienen gran importancia porque permite 
conocer la dinámica del flujo de energía. Por tanto, conocer las relaciones tróficas en un 
grupo como los macroinvertebrados ofrece una valiosa información sobre el 
funcionamiento de estos sistemas. En este trabajo se describieron las redes tróficas de 
macroinvertebrados acuáticos en un gradiente altitudinal durante dos periodos climáticos 
en un río de montaña del norte de Colombia. Los organismos se recolectaron mediante 
muestreos intensivos en los tramos: alto, medio y bajo del río, durante los periodos 
climáticos de lluvias y sequías (entre el 2010 y el 2013). Se realizaron recolectas manuales 
en los microhábitats gravas, hojas y guijarros, que posteriormente se unieron en una 
muestra integral, que posteriormente se determinaron hasta el nivel más detallado posible. 
Las relaciones tróficas se evaluaron mediante análisis de contenidos estomacales, para 
ello se diseccionaron cinco organismos por taxón que se homogenizaron en una lámina 
portaobjeto para su determinación y cuantificación sobre fotografías obtenidas de una 
cámara fotográfica acoplada a un microscopio en aumentos de 10X y 40X. Se utilizó una 
matriz binaria de consumo para obtener los atributos de las redes tróficas. La composición 
de las dietas en los sitios y durante los periodos climáticos se evaluó a partir de los 
porcentajes de los ítems alimentarios mediante un análisis discriminante. Las redes tróficas 
durante los periodos de sequías presentaron mayor riqueza de taxones y densidad de 
vínculos, además de la predominancia de la MOPG y la MOPF en los tramos alto y medio. 
Sin embargo, mostraron menor número de especies basales y en el tramo bajo alto 
porcentaje de los hongos y las microalgas en sus dietas. Durante las lluvias, no se observó 
algún patrón en el porcentaje de los recursos. Estos resultados se relacionan con la 
estabilidad del sistema y el aumento de la MOPG durante los periodos de sequías, así 
como de la heterogeneidad de recursos consumidos por los macroinvertebrados en todos 
los sitios durante las lluvias. 
 
Palabras claves: relaciones tróficas, longitud de la cadena, insectos acuáticos, contenidos 
estomacales, río tropical. 
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4.1 Introducción 
Los macroinvertebrados constituyen un grupo dominante en los sistemas acuáticos 
continentales, que tienen un papel fundamental en la transferencia de energía a través de 
la red trófica. Esta transferencia depende principalmente de la diversidad, calidad y 
cantidad de los recursos disponibles en el sistema y del número de consumidores 
primarios, secundarios y terciarios y sus relaciones tróficas (Merritt et al. 2008; Cummins 
et al. 2005). Por otro lado, los macroinvertebrados incorporan materia orgánica alóctona –
parte de la energía proviene de otros sistemas– ya sea del bosque ribereño, del transporte 
de aguas arriba o de los afluentes del río (Jackson y Fisher 1986). Esta fuente de energía 
alóctona incluye diferentes tipos de restos de plantas (ej. fracciones de hojas, madera, 
macrófitas, algas), restos de animales (carroña), microbios muertos, polímeros 
extracelulares, los exudados de las raíces y el mucílago (Moore et al. 2004). Además, los 
macroinvertebrados influyen considerablemente en el procesamiento de la materia 
orgánica autóctona que proviene de la producción de las microalgas, las macroalgas y las 
macrófitas (Anderson y Sedell 1979; Vannote, et al. 1980; Minshall et al. 1985).  
Muchas de las variables físicas y bióticas de los ríos presentan cambios a lo largo de sus 
gradientes altitudinales y longitudinales. Teorías como el “River Continuum Concept” 
(RCC, Vannote et al. 1980) enfatizan la importancia de la conectividad hidrológica 
longitudinal como eje vertebral del ecosistema, porque considera que los procesos que 
ocurren en los tramos aguas abajo están vinculados a los que suceden aguas arriba a 
través del flujo unidireccional del agua. De ese modo, los cambios en la composición biótica 
y en la carga, el transporte, la utilización y el almacenamiento de materia orgánica (MO) a 
lo largo del continuo serán relativamente previsibles. Sin embargo, la observación 
frecuente de perturbaciones naturales o humanas que interrumpen este gradiente desafía 
esta previsibilidad. Además la dinámica estacional marcada por los cambios en la 
temperatura en los sistemas templados ha sido ampliamente estudiado y es un importante 
factor en la regulación de las entradas y transporte de la materia orgánica alóctona, los 
procesos de dispersión de organismos y por ende en la disponibilidad de en la calidad y 
cantidad de las fuentes de energía (Boyero et al. 2011; Neres-Lima et al. 2016). En los 
sistemas acuáticos tropicales la estacionalidad está más determinada por la precipitación 
(Gonçalves et al. 2014). La época de lluvias significa una entrada de agua tan importante 
que puede condicionar la cantidad de MO disponible en el lecho del río, mientras que el 
período sin lluvias puede significar mayor estabilidad hidrológica. Los cambios del flujo del 
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agua se considera una “master variable” del funcionamiento de los sistema acuáticos 
(Power et al. 1995) porque influye profundamente en las condiciones físicas, químicas y 
biológicas del sistema. La dinámica de la hidrología y la disponibilidad de MO, determinará 
las relaciones tróficas entre invertebrados, y entre estos y la MO disponible, aspectos poco 
estudiados todavía en ríos tropicales. 
 
Los trazadores tales como el 13C y 15N se han empleado para seguir la ruta de la materia 
orgánica en varios tipos de ecosistemas acuáticos como los estuarios (Fry 1984), lagos 
(James et al. 2000; Post 2002) y ríos (Marchese et al. 2014). El 13C es una herramienta 
que permite diferenciar la base energética que se origina en organismos autotróficos C3 y 
C4, por lo tanto es útil para identificar las fuentes de consumo (Finlay et al. 1999). Por su 
parte, el 15N se ha usado para determinar la posición trófica de los organismos porque se 
ha demostrado que se enriquece en un 3 a 4‰ en el proceso de transferencia de un nivel 
al siguiente (DeNiro y Epstein 1981; Peterson y Fry 1987; Post 2002; McCutchan et al. 
2003; Fry y Chumchal 2011). 
 
El uso del 13C se ha aplicado principalmente para evaluar las relaciones tróficas basadas 
en el consumo, debido a su alta tasa de fraccionamiento. Sin embargo, a partir del análisis 
de 13C Finlay et al. (1999) señalaron que la importancia del suministro del carbono derivado 
de las algas había sido subestimada en trabajos de redes tróficas realizados previamente 
(Marchese et al. 2014). 
 
En el presente estudio se valoró la estructura de las redes tróficas estáticas de 
macroinvertebrados acuáticos, a través del análisis de sus contenidos estomacales e 
isótopos estables de δ13C y δ15N en tres sitios ubicados a lo largo del gradiente altitudinal 
(de 60 a 1700 m) del río Gaira (Colombia), las dietas se valoraron en dos épocas 
hidroclimáticas contrastantes, mientras que los isótopos se analizaron en periodo seco. Se 
determinaron las variaciones espaciales y estacionales en la estructura trófica de la 
comunidad con el fin de comprobar si las diferencias en la altitud, el caudal y el uso del 
suelo principalmente provocan cambios considerables en la respuesta trófica de los 
invertebrados del río. Se espera que en el periodo de lluvias haya una menor retención de 
la materia orgánica particulada gruesa, principalmente en la parte alta del río y por tanto 
una menor contribución a la red trófica. En los periodos de sequía, con mayor estabilidad 
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hídrica, se espera una mayor contribución de la materia fina y gruesa. Las diferencias 
estacionales no serían tan evidentes aguas abajo, donde el papel de la materia orgánica 
autóctona será mayor y más constante debido a la mayor disponibilidad de luz y nutrientes. 
 
4.2 Metodología 
Se realizaron muestreos intensivos en cada uno de los sitios de estudio (Figura 2-1) entre 
enero y abril de 2016, con el fin de recolectar el mayor número de muestras posibles. La 
recolecta del material biológico se realizó por triplicado siguiendo los siguientes 
procedimientos. 
4.2.1 Muestreos 
Se realizaron cinco muestreos intensivos en cada sitio. Las colectas cubrieron las 
temporadas de lluvias (octubre – noviembre de 2010, 2011 y 2013) y sequía (febrero – 
abril de 2010 y 2011, y diciembre de 2013). Los organismos se recolectaron en los 
microhábitats de grava, hojarasca y guijarros. Para el muestreo en las gravas se utilizó una 
red surber; en la hojarasca se tomaron 500 g de peso húmedo, que se analizaron en 
campo; en los guijarros cuyos diámetros estuvieron entre 18 y 23 cm, los especímenes se 
extrajeron manualmente. Las muestras de cada microhábitat se agruparon en una muestra 
integrada. Los organismos se preservaron en alcohol al 96 % y se trasladaron al laboratorio 
para su posterior análisis. Los macroinvertebrados se identificaron hasta el nivel 
taxonómico más detallado posible utilizando claves taxonómicas como las de Wiggins 
(1996), Posada-García y Roldán-Pérez (2003), Domínguez, Molineri, Pescador, Hubbard 
y Nieto (2006), Merritt et al. (2008), Domínguez y Fernández (2009) y Ramírez (2010). 
Durante todos los muestreos se midieron las siguientes variables físicas y químicas in situ 
con un equipo multiparamétrico WTW: temperatura del agua (ºC), pH (unidades), 
conductividad (μS cm-1) y oxígeno disuelto (mg L-1). También, se registró la velocidad 
promedio de la corriente (m s-1) con un caudalímetro (Global Watter –FP 211) en una 
sección transversal conocida del río (m2). El caudal se calculó multiplicando el área por la 
velocidad (m3 s-1). Simultáneamente, se tomaron muestras agua del río con una botella de 
500 ml, las cuales se mantuvieron refrigeradas y se trasladaron al laboratorio de Calidad 
de Aguas de la Universidad del Magdalena para realizar los análisis de nutrientes, de 
acuerdo con metodologías estándar (APHA 1998). 
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4.2.2 Fuente alóctona 
En cada sitio de muestreo se recolectaron del lecho del río cinco hojas poco fragmentadas 
(que conservaran más del 50% de su área original), de las especies vegetales ribereñas 
dominantes, basado en los trabajos de Cuadrado (2005) y Gutiérrez et al. (2009) y en 
observaciones de campo. De esta manera, en San Lorenzo se recolectaron hojas de las 
especies Alchornea triplinervia, Pseudolmedia laevigata, y Ficus tonduzii, en La Victoria 
Ardisia guianensis, Clusia multiflora, Ficus tonduzii y Nectandra tubacensis y en Puerto 
Mosquito Acacia glomerosa, Anacardium excelsum, Ficus dendrosida y Zigia longifolia. 
4.2.3 Fuente autóctona 
Para el análisis de las biopelículas se tomaron 3 piedras de forma aplanada ubicadas en 
zonas de corriente en diferentes lugares de cada tramo del río. Las piedras tenían un 
diámetro promedio de 20 ± 5 cm. Con ayuda de un acetato delimitó un área de 12 cm2, la 
cual se cepilló y enjuagó (Lowe y LaLiberte 2006). Las muestras se filtraron al vacío a 
través de filtros de fibra de vidrio de 0,5 µm de poro y 47 mm de diámetro, previamente 
quemados en una mufla a 450°C por 4 horas. Los filtros se conservaron en un recipiente 
limpio y seco hasta su traslado al laboratorio. 
Se encontraron macrófitas acuáticas en Puerto Mosquito (Marathrum capillaceum y M. 
utile) y en La Victoria (M. utile). De cada especie se recolectó aproximadamente 20 g de la 
parte foliar. Adicionalmente en San Lorenzo y Puerto Mosquito se recolectaron algas 
verdes filamentosas. Las muestras se guardaron en bolsas plásticas hasta su traslado al 
laboratorio, donde se cepillaron suavemente y se enjuagaron con agua destilada para 
remover el epifiton que pudiera tener. 
Para tomar las muestras de detritus se recolectaron en contra corriente cerca de 2 L de 
agua del río, los cuales se pasaron por filtros de fibra de vidrio de 0,5 µm de poro y 47 mm 
de diámetro, previamente quemados en una mufla a 450 °C por 4 horas. La filtración se 
realizó hasta que se observó la posible presencia de materia orgánica particulada fina en 
el filtro (MOPF). Los filtros se conservaron en un recipiente limpio y seco para su traslado 
al laboratorio. 
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4.2.4 Consumidores  
La recolección de los macroinvertebrados acuáticos se realizó utilizando una red surber y 
haciendo una revisión manual de piedras y hojarasca, de acuerdo a la metodología 
propuesta por Zúñiga y Cardona (2009). Se recolectó el mayor número posible de 
organismos, de los cuales se seleccionaron para el análisis de isótopos estables los 
géneros más abundantes y que representaran distintos grupos funcionales alimentarios 
según las categorizaciones asignadas por Merritt et al. (2008) y Ramírez y Gutiérrez-
Fonseca (2014) y de acuerdo con la importancia que tuvieron los organismos según los 
análisis estomacales descritos anteriormente. Los peces, las ranas y los renacuajos se 
recolectaron con redes manuales de 5mm de ojo de malla. Todas las muestras 
(macroinvertebrados, ranas y peces) se transportaron con agua del río al laboratorio, 
donde se lavaron con abundante agua destilada. Los macroinvertebrados acuáticos se 
identificaron mediante las claves taxonómicas mencionadas anteriormente. Para la 
determinación de las ranas se utilizaron las descripciones de Ruíz-Carranza et al. (1994) 
y para los peces se siguieron las claves de Harrison (2002) y Ardila (2014). En los 
organismos de tamaños grandes (como los Megaloptera, peces, ranas y renacuajos) se 
tomó una porción de tejido muscular de tres individuos por taxón; en organismos de 
tamaños pequeños se usaron los individuos necesarios para completar la alícuota de peso 
seco (al menos 1 mg). Cuando la abundancia de los organismos lo permitió, se tuvo en 
cuenta el estado de desarrollo, por lo cual algunos organismos se catalogaron como 
“juveniles” y “maduros”. 
Todas las muestras se secaron en una estufa a 60°C por 48 horas, posteriormente se 
maceraron hasta obtener textura de polvo fino; luego se almacenaron en olla desecadora 
hasta su análisis en un analizador elemental Flash EA 1112, acoplado a un espectrómetro 
de masas de relación isotópica Delta C (Thermo Inc.) de la Universidad de Barcelona, en 
el que se determinaron las proporciones de los isótopos estables del δ13C y δ15N, usando 
patrones de la Agencia Internacional de Energía Atómica (IAEA, por sus siglas en inglés) 
de roca carbonatada Pee Dee Belemnita (PDB) y nitrógeno atmosférico respectivamente 
(Muñoz et al. 2009). 
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4.2.5 Análisis de datos 
Análisis trófico basado en dietas 
Los contenidos estomacales se analizaron mediante la técnica propuesta por Tomanova 
et al. (2006), con algunas modificaciones. Para ello, se extrajo la parte anterior de los 
tractos digestivos de cinco individuos de cada taxón; los taxones que presentaron menos 
de cinco individuos se analizaron individualmente. Los contenidos estomacales se 
combinaron y se homogenizaron con glicerina sobre una lámina porta objeto. Con una 
cámara fotográfica AxioCam ERc5s, ajustada a un microscopio CARL ZEISS Primo Star, 
se tomaron microfotografías de 20 campos aleatorios con aumentos de 10 X y 40 X; 
cuando los estómagos presentaron poco contenido se fotografió la lámina completa. A 
partir de estas imágenes se identificó y cuantificó el porcentaje de cada ítem alimentario 
en los contenidos estomacales. Las categorías alimentarias fueron tejido de restos 
animales (RA), tejido de plantas vasculares (TPV) cuyas células pudieron ser identificadas 
al microscopio, microalgas (MCR), hongos (HN), materia orgánica particulada gruesa > 1 
mm (MOPG) y materia orgánica particulada fina, entre 50 µm – 1 mm (MOPF). La 
clasificación de la MOPG y la MOPF se tomó de Vannote et al. (1980). Para confirmar las 
relaciones de consumo entre los organismos se tuvieron en cuenta los estudios realizado 
por Motta y Uieda (2004), Tomanova et al. (2004), Chará et al. (2012) y Reynaga y Rueda-
Martín (2014). 
Las relaciones de consumo se analizaron mediante una matriz binaria de consumidores 
vs. presas. Esta matriz se basó en los análisis de los contenidos estomacales y sus datos 
se usaron para la visualización de los modelos estáticos de redes tróficas. En cada sitio y 
periodo climático se estimaron los siguientes atributos de las redes tróficas: número de 
niveles tróficos, números de links (L), densidad de links (L/S), conectancia (C), desviación 
estándar de la generalidad (SD-G) y de la vulnerabilidad (SD-V), longitud promedio de la 
cadena (mFCL), longitud máxima de la cadena (maxFCL) y fracción de taxones basales 
(b), intermedios (i) y tope (t). El modelo se realizó en el programa Network3D (Yoon et al., 
2004; Williams, 2010). Los datos de porcentaje de los ítems alimenticios se usaron en un 
análisis discriminante para evaluar la variación en la composición de los recursos 
alimentarios consumidos en los distintos sitios y periodos. Éste análisis se realizó con el 
programa RWizard 2.3 (Guisande 2016). 
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Análisis trófico basado en isótopos 
Las abundancias de las señales isotópicas se expresaron mediante la fórmula (ver 
Ecuación 3-1): 
δX=[(Rsample/Rstandard)-1]*1000(‰)      …….(3-1) 
Donde X=13C ó 15N y R= es la tasa entre 13C:12C y 15N:16N, respectivamente.  
Para cuantificar la contribución potencial del carbono y nitrógeno proveniente de la 
vegetación ribereña, la biopelícula, y el detritus, con respecto al carbono asimilado por los 
consumidores (macroinvertebrados) en el río, se utilizó el modelo bayesiano de mezclas 
SIAR, el cual es una extensión del programa estadístico R (Parnell et al. 2010, Phillips et 
al. 2014). Teniendo en cuenta que el fraccionamiento isotópico puede variar entre grupos 
biológicos y es probable que este hecho no permita diferenciar los niveles tróficos a través 
de los modelos de mezclas, se realizaron pruebas en el SIAR, usando para el δ15N bajos 
niveles de fraccionamiento (2,54 ± 1,0 ‰; Vanderklift y Ponsard 2003) y altos (3,4 ± 1,0 ‰; 
Post 2002). Para el δ13C se usó 0,4 ± 1,3 ‰ (Post 2002). 
Se realizaron modelos de mezclas con los resultados de las señales isotópicas de δ13C vs. 
δ15N para cada sitio, con el fin de identificar las relaciones tróficas que se presentan entre 
fuentes alimenticias y consumidores, así como la proporción de los recursos asimilados en 
los diferentes niveles tróficos de la red. Se determinaron las contribuciones proporcionales 
de las dietas de los insectos tope (Anacroneuria, Progomphus y Corydalus) agrupando los 
recursos de acuerdo a los GFA propuestos por Ramírez y Gutiérrez-Fonseca (2014). Este 
modelo se basa en ecuaciones lineales relacionadas y utiliza técnicas de estadística 
bayesiana para identificar la contribución proporcional de los recursos. Los análisis se 
realizaron en usando el R Package “SIAR” (Parnell et al. 2010). 
 
4.3 Resultados 
4.3.1 Estructura de las redes tróficas 
La riqueza de taxones de las redes tróficas en todos los sitios fue menor durante el periodo 
de lluvias. Al compararla entre sitios, Puerto Mosquito presentó los valores más bajos. 
Capítulo 3 51 
 
Otros atributos de la red fueron similares en todos los sitios, tal es el caso del número de 
niveles tróficos (tres en todos los casos) y la longitud máxima de la cadena (tres en todos 
los casos) (Figura 4-1, Tabla 4-1). Las fracciones de taxones tope (t) presentaron una 
importante variabilidad en Puerto Mosquito, las cuales pasaron de 0,29 en el periodo de 
lluvias a 0,58 en la época seca. Por su parte, los taxones intermedios (i) en ese sitio 
tuvieron un valor de 0,27 en la temporada seca y de 0,41 en la estación de lluviosa.  
En cuanto a las fracciones de especies basales, estas fueron similares en todos los sitios 
en el periodo seco (0,15 – 0,16) y un poco mayores en la temporada lluviosa (0,21-0,29); 
sin embargo, la variación entre sitios fue poca. En San Lorenzo y La Victoria, la fracción 
de taxones intermedios osciló entre 0,23 y 0,37 sin evidenciar algún patrón estacional o 
altitudinal. La conectancia (C) en todos los sitios y durante los dos periodos fue baja. La 
menor C (0,08) se presentó en San Lorenzo durante las dos épocas de muestreo y en La 
Victoria durante la sequía, mientras que la mayor C (0,14) ocurrió en Puerto Mosquito 
durante las lluvias. Las desviaciones estándar (SD) de los generalistas fueron similares en 
San Lorenzo y La Victoria (0,93-1,15 y 0,84-0,82 en lluvias y sequía respectivamente), 
mientras que en Puerto Mosquito el valor en el periodo de lluvias casi duplicó al del periodo 
de sequía. La SD de la vulnerabilidad fue menor en la época de lluvias en los LV y PM y 
disminuyó a medida que se descendió en el gradiente altitudinal (Tabla 4-1). 
 
Tabla 4-1. Algunos de los atributos de las redes tróficas analizadas en el río Gaira. SL: 
San Lorenzo, LV: La Victoria, PM: Puerto Mosquito, DE: desviación estándar, Fr.: Fracción. 
Sitio 
San Lorenzo La Victoria Puerto Mosquito 
Seco Lluvias Seco Lluvias Seco Lluvias 
Riqueza de taxones (S) 33,00 17,00 32,00 24,00 31,00 22,00 
Número de niveles tróficos 2,87 3,12 3,12 3,10 3,00 2,83 
Número de vínculos (L) 7,62 6,88 11,81 7,69 12,50 12,43 
Densidad de vínculos (L/S) 4,33 2,47 2,71 3,12 2,48 1,77 
Conectancia (C)  0,13 0,14 0,08 0,13 0,08 0,08 
DE de los generalistas (G) 0,60 1,13 0,82 0,84 1,15 0,93 
DE de la vulnerabilidad (V) 1,87 0,98 1,99 1,49 1,90 2,13 
Longitud promedio de la cadena 
(mFCL) 2,03 1,84 1,93 1,92 1,95 1,81 
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Sitio 
San Lorenzo La Victoria Puerto Mosquito 
Seco Lluvias Seco Lluvias Seco Lluvias 
Longitud máxima de la cadena 
(maxFCL) 3,00 3,12 3,13 3,10 3,00 2,83 
Fr, Número de taxones basales (b) 0,15 0,29 0,16 0,21 0,16 0,23 
Fr. Número de tanones intermedios (i) 0,27 0,41 0,31 0,37 0,32 0,23 
Fr, Número de taxónes tope (t) 0,58 0,29 0,53 0,41 0,51 0,54 
 
 
Figura 4-1. Diagramas de las redes tróficas descritas en tres sitios del río Gaira durante 
los periodos de seca y lluvias. 
En todas las redes las fuentes basales con mayor proporción en los estómagos de los 
consumidores fueron la MOPG, la MOPF y el TV. Al comparar cada uno de los recursos 
entre los sitios, la MOPF presentó mayor vulnerabilidad (V) en San Lorenzo y en La Victoria 
y en los dos periodos de muestreo, mientras que en Puerto Mosquito la MOPG evidenció 
la mayor V durante el periodo seco y la MOPF durante las lluvias. Por su parte, el TV 
presentó la mayor V en Puerto Mosquito durante las lluvias y fue la segunda fuente 
alimentaria con más consumidores en San Lorenzo durante las dos temporadas 
climatológicas. Estos resultados evidencian la gran importancia que tuvo la MOPF en este 
río tropical a lo largo del gradiente altitudinal, inclusive mayor que la MOPG y el TV en las 
partes alta y media de la cuenca. Sin embargo, llama la atención que el TV presentó la 
mayor V en Puerto Mosquito durante la fase seca. No obstante, en términos generales la 
MOPF fue la fuente alimentaria con más consumidores en todos los tramos, teniendo en 
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cuenta los valores de V (Figura 4-2). Considerando que la MOPG proviene 
mayoritariamente del TV, en PM durante el periodo seco dichas fracciones corresponden 
a más del doble de la V de la MOPF. Caso contrario se observó durante el periodo de 
lluvias en el cual la V de la MOPG y el TV apenas correspondieron a la mitad de la MOPF. 
En LV la V de la MOPG y del TV fueron similares durante los dos periodos climáticos. En 
SL, aunque la MOPF presentó la mayor V durante las dos épocas climáticas, la V de la 
MOPG y del TV pasó de 6,77 en las lluvias a 7,64 en el periodo seco.  
 
Figura 4-2. Representación de los valores de la vulnerabilidad (V) de las principales 
fuentes alimentarias (MOPF: materia orgánica particulada fina, MOPG: materia orgánica 
particulada gruesa y TV: tejido vegetal), calculados a partir de las proporciones registradas 
en los estómagos de los macroinvertebrados revisados en las tres sitios de muestreo 
durante los periodos de sequía y lluvias. El grosor de la flecha indica la magnitud de la 
importancia de V. 
 
4.3.2 Isótopos estables 
Los rangos de las señales isotópicas fueron similares en los tres sitios. Los valores de 
carbono oscilaron entre -17,42‰ y -32,94‰ (en SL), mientras que el nitrógeno estuvo entre 
-1,6‰ (en LV) y 9,90‰ (en PM). En SL, la señal menos agotada de carbono (-17,42‰) 
correspondió a las algas filamentosas y la más agotada (-32,94‰) a Pseudolmedia 
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levigata. El nitrógeno estuvo entre -1,21‰ en las algas filamentosas y 6,81‰ en los 
organismos juveniles de Atelopus nahumae. En el sitio LV el carbono tuvo registros entre 
-18,42‰ en el perifiton y -32,73‰ en Phylloicus; por su parte el nitrógeno estuvo entre -
1,60 y 9,64‰ en Nectandra tubacensis y Trichomycterus sp., respectivamente. A 
continuación se detallan los resultados de cada tramo del río Gaira. 
4.3.3 San Lorenzo 
Las fuentes (recursos basales) en San Lorenzo presentaron una importante variabilidad en 
las señales de carbono y nitrógeno. Las señales más agotadas de los isótopos se 
observaron en Ficus tonduzii (planta tipo C3) con -30,63±0,17‰ para δ13C y 3,05±0,29‰ 
para δ15N, mientras que los mayores valores se registraron en las algas filamentosa, con 
registros de carbono y nitrógeno de -17,89±0,46 y -1,09±0,11‰, respectivamente. En los 
consumidores, el carbono varió cerca de 10‰, con Phylloicus con la señal más agotada (-
29,04±0,67‰) y Atanatolica con la menos agotada (-19,54±0,21‰). Con respecto al 
nitrógeno, la menor señal la presentó Limonicola con -0,17±0,13‰ y la mayor la 
evidenciaron organismos juveniles de Atelopus nahumae con 6.50±0,51‰ (Figura 4-3). 
La evaluación de los GFA mostró que, la señal del δ13C en los Ft fue -25,40±0,62‰, 
mientras que el promedio del δ15N estuvo en 1,09±0,77‰. Un valor similar a esta señal del 
carbono se presentó en los raspadores (-26,10±0,36‰); sin embargo, el nitrógeno tuvo 
una gran variación (entre 0,02 y 3,20‰, promedio: 1,14±1,81‰), con los registros inferiores 
en Limonicola, y los mayores en renacuajos de Ikakogi tayrona. Los CG también 
presentaron una importante variación en las señales de δ13C y δ15N con valores de -
22,35±3,09 y 0,24±0,81‰ respectivamente, en este caso, Atanatolica tuvo el menor 
agotamiento de los isótopos. Los Sh-Dt solo estuvieron representados por organismos del 
género Phylloicus. Finalmente, los Pr tuvieron poca variabilidad en las señales de carbono 
(-23,86±1,11‰), pero los datos de nitrógeno fueron muy variables (3,49±1,44‰), de 
manera que los organismos juveniles de Brechmorhoga tuvieron las menores señales 
(1,55±0,09‰) y los juveniles de Atelopus nahumae las mayores. Tanto Anacroneuria 
tayrona como Progomphus (taxones considerados como tope en las cadenas tróficas de 
los invertebrados acuáticos del río) no evidenciaron preferencias por algún grupo funcional 
en su alimentación, dado que en ambos taxones los CG tuvieron las mayores proporciones 
(29% y 36%, respectivamente), mientras que las menores fueron de Pr (22% y 20% 
respectivamente) (Figura 4-4).  
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Figura 4-3. Biplot de isótopos estables de carbono δ13C y nitrógeno δ15N de los recursos 
basales y de los consumidores en San Lorenzo. Los puntos indican los valores promedio 
y las barras la desviación estándar. La vegetación de ribera no incluye los datos de Ficus 
tonduzii. 
 
Figura 4-4. Diagrama de cajas que muestra la contribución relativa invertebrados de los 
distintos grupos funcionales a las dietas de Anacroneuria tayrona y Progomphus (intervalos 
de confianza al 50, 75 y 95%) en el sitio SL. Col G: colector generalista, Col F: colector 
filtrador.  
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4.3.4 La Victoria 
En este sitio, las fuentes presentaron un menor rango de variación en comparación con 
San Lorenzo. Las señales más agotadas de carbono se evidenciaron en la macrófita 
Marathrum utile, cuyo δ13C fue -28,66±0,26‰, resultados similares a los de la vegetación 
ribereña y de la MOPF (-28,24±1,70 y -28,17±0,11‰, respectivamente). De las especies 
que componen la vegetación ribereña se observó que Clusia multiflora (-31,62±00,65‰) 
fue la fuente más agotada. Sin embargo, C. multiflora y Nectandra tubacensis no se usaron 
para promediar la señal de la vegetación ribereña por encontrarse muy lejos de las señales 
de los consumidores. El perifiton mostró la mayor señal del carbono (-20,38±2,10‰). Con 
relación al nitrógeno, todas las fuentes presentaron señales similares que variaron entre -
1,34‰ y 0,63‰ (Figura 4-5). Se observó un claro solapamiento de las señales isotópicas 
entre la vegetación de ribera, las macrófitas y la MOPF, lo que evidencia que la MOPF está 
mayoritariamente compuesta por los materiales en descomposición de ambas fuentes. 
Con respecto a los consumidores, los CG registraron un promedio de -26,24±1,06‰ y 
0,81±0,19‰ en las señales del carbono y nitrógeno respectivamente, similares a las 
señales de los Ft (-25,88±0,34 y 1,89±0,45‰). Los Sh-Dt presentaron la señal más 
agotada de carbono (-28,86±2,18‰) y la más baja de nitrógeno dentro de los Sh (-
0,10±0,28‰). Los Sc tuvieron una señal de nitrógeno muy baja (-0,81±0,24‰), similar a la 
de la vegetación ribereña. Finalmente, los Pr presentaron una reducida variabilidad en la 
señales del carbono, pero alta en las del nitrógeno. Las señales más empobrecidas de 
carbono y más altas en nitrógeno se presentaron en Trichomycterus (-26,21±0,52 y 
9,24±0,29‰, respectivamente). Por su parte, las señales menos agotadas de carbono y 
más bajas en nitrógeno ocurrieron en Brechmorhoga con -23,60±0,40 y -1,63±0,12‰, 
respectivamente (Figura 4-5). La contribución de los recursos a la dieta un 
macroinvertebrado tope como Anacroneuria correspondió principalmente a organismos Ft 
y CG con el 23% y 22% respectivamente. En Corydalus, la mayor proporción provino de 
los Sc (28%), seguida de los CG (22%). En estos géneros, el menor aporte a las dietas fue 
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Figura 4-5. Biplot de isótopos estables de carbono δ13C y nitrógeno δ15N de los recursos 
basales y en los consumidores en La Victoria. Los puntos indican los valores promedio y 
las barras la desviación estándar. La vegetación de ribera incluye a Ficus tonduzii y Zygia 
longifolia. 
 
Figura 4-6. Diagrama de cajas que muestra la contribución relativa de los invertebrados 
de los distintos grupos funcionales a las dietas de Anacroneuria y Corydalus (intervalos de 
confianza al 50, 75 y 95%) en el sitio LV. CG: colector generalista, Sc: raspador, Sh-Dt: 
triturador de detritus, Sh-Hb: triturador herbívoro, Ft: colector filtrador. 
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4.3.5 Puerto Mosquito 
Las señales isotópicas de los recursos basales mostraron importantes diferencias en δ13C 
entre las algas filamentosas, las macrófitas, la MOPF y la vegetación ribereña. La 
vegetación terrestre tuvo la señal más agotada (-29,84±0,14‰), seguida por la MOPF 
(27,04±0,22‰), las macrófitas (21,89±0,47‰) y en menor proporción las algas 
filamentosas (-18,04±0,77‰). Los valores de δ15N fueron inferiores en la vegetación 
ribereña (-0,07±0,07‰) y similares en la MOPF, las algas filamentosas y las macrófitas, 
con 2,34±0,33‰, 2,72±0,17‰ y 3,15±0,18‰, respectivamente. Los altos valores de δ15N 
en los recursos basales, no permitieron determinar con certeza las fuentes de energía de 
algunos de los consumidores primarios como Leptohyphes y Simulium, cuyas señales 
fueron inferiores que los registradas en las fuentes evaluadas (2,90±0.44‰ y 4,30±0,01‰, 
respectivamente) (Figura 4-7). 
Los consumidores también presentaron un importante rango de variación en las señales 
isotópicas de δ13C y δ15N en los diferentes taxones. La señal más agotada de carbono la 
presentó Argia (-26,22±0,18‰), mientras que el menor agotamiento se observó en 
Leptonema (-21,44±0,55‰). Las señales del nitrógeno oscilaron entre 2,90±0,44‰ en 
Leptohyphes y 9,60±0,34‰ en el pez Agonostomus montincola. Con relación a la señal 
del nitrógeno en los diferentes GFA, se presentaron importantes variaciones que fueron 
desde señales muy agotadas en los CG como Leptohyphes, en los Ft como Chimarra, con 
valores entre 4,30±0,34‰ y 5,30±0,15‰ hasta mayores registros en los Pr, con señales 
de 4,97±0,11‰ en Argia y Agonostomus monticola (Figura 4-7). 
La contribución de los recursos a las dietas de los macroinvertebrados denominados como 
tope (Macrobrachium, Anacroneuria y Corydalus), no presentó importantes diferencias en 
la proporción de los recursos. En Anacroneuria se observó que las principales 
contribuciones a la dieta la presentaron los Pr y CG con el 30% y 25% respectivamente. 
En Corydalus los aportes estuvieron dominados por CG, Pr y Ft, con contribuciones del 
24%, 23% y 20% respectivamente (Figura 4-8). En Macrobrachium la dieta presentó una 
mayor proporción de los Pr (30%), seguida de los Ft (27%) y los CG (21%).  
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Figura 4-7. Biplot de isótopos estables de carbono δ13C y nitrógeno δ15N de los recursos 
basales y de los consumidores en Puerto Mosquito. Los puntos indican los valores 
promedio y las barras la desviación estándar.  
 
Figura 4-8. Diagrama de cajas que muestra la contribución relativa de la dieta de 
invertebrados de los distintos grupos funcionales a las dietas Anacroneuria y Corydalus 
(intervalos de confianza al 50, 75 y 95%) en el sitio PM. MOPF: materia orgánica 
particulada fina. CG: colector generalista, Sc: raspador, Sh-Dt: triturador de detritus, Ft: 
colector filtrador, Pr: depredador. 
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Al comparar las señales isotópicas de carbono y nitrógeno entre organismos maduros y 
juveniles se observó que en Brechmorhoga hubo una señal más agotada en los individuos 
maduros, pero en Trichomycterus y Progomphus este efecto se presentó en los ejemplares 
juveniles, lo cual no evidencia una tendencia clara en las señales (Tabla 4-2). Caso 
contrario se observó al comparar las señales de nitrógeno, que mostraron diferencias en 
Trichomycterus (en LV) y Brechmorhoga y Progomphus (en SL). Los demás taxones, a 
pesar de no presentar diferencia significativa en estas señales, también manifestaron un 
mayor agotamiento en organismos maduros. 
Tabla 4-2. Resultados de los modelos de análisis de varianza de las señales isotópicas de 
δ13C y δ15N en organismos maduros (m) y juveniles (j) en los sitios La Victoria (LV) y San 
Lorenzo (SL).  
Sitio Género n 
δ13C δ15N 
F P F P 
La Victoria Anacroneuria 3 0,763 0,432 0,301 0,612 
Brechmorhoga 3 8,329 0,044 (m) 0,729 0,441 
Phylloicus 3 5,696 0,075 0,004 0,952 
Trichomycterus 3 16,475 0,015 (j) 16,049 0,016 (m) 
San Lorenzo 
  
Brechmorhoga 3 4,325 0,106 10,953 0,030 (m) 




4.4.1 Estructura de las redes tróficas 
En este estudio se evidenció la variación espacial y temporal en algunos aspectos de la 
estructura de las redes tróficas tales como el número de especies tope, el aumento de 
especies basales y la conectancia, lo cual coincide con trabajos realizados en arroyos de 
Australia (Cheschire et al. 2005, Layman et al. 2005). Sin embargo, las magnitudes 
difirieron, de tal manera que en nuestro caso la conectancia estuvo entre 0,08 y 0,14, 
mientras que en arroyos australianos registró valores entre 0,16 y 0,26. Tal vez esto puede 
obedecer a la resolución taxonómica trabajada. El aumento de especies basales 
evidenciado durante el periodo de lluvias en todos los sitios, es consistente con los 
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resultados de otros trabajos (Cheschire et al. 2005, Motta y Uieda 2004), lo cual coincide 
con el aumento de materia orgánica alóctona que es arrastrada por las lluvias, lo que a su 
vez contribuye incremento en la disponibilidad de recursos en el ecosistema fluvial. Lo 
contrario se observó en las especies tope, las cuales fueron mayores en todos los sitios 
durante los periodos de sequía. Por otro lado, en nuestro caso se observó que la Longitud 
máxima de la cadena se mantiene igual en los dos periodos climáticos y con magnitudes 
similares a lo registrado en otros ríos tropicales (Lyman et al. 2005). El número de 
eslabones en la red disminuyó en la medida que decreció el gradiente altitudinal, lo cual 
coincide con lo propuesto por Vanotte et al. (1980) en el paradigma del continuo del río. 
No obstante, estos análisis se basaron solo en comunidades de macroinvertebrados y no 
incluyen grupos como los peces y anfibios, los cuales son muy importantes en la 
transferencia de energía en estos sistemas. 
Las redes tróficas conformadas a partir de los resultados de los análisis de contenidos 
estomacales resaltan la importancia de la MOPF como ítem alimentario que domina en 
casi todos los grupos biológicos, y por ende su importancia como fuente de energía (Covich 
et al. 1999, Moore et al. 2004, Amadeu et al. 2015, Ferreira et al. 2015). Este hecho se 
evidenció en nuestro estudio debido a que fue el recurso con mayor vulnerabilidad (V) 
durante los dos periodos climáticos en los sitios SL y LV. Sin embargo, el análisis de 
isótopos estables, que se abordará más adelante, comprobó que este consumo de MOPF 
fue consistente con las señales isotópicas de carbono y nitrógeno. Por otro lado la MOPG 
mostró ser un recurso muy importante, especialmente durante los periodos de sequía, lo 
cual está relacionado con la capacidad que tiene el río para almacenar las hojas y con el 
confinamiento de los macroinvertebrados ocasionado por la reducción del caudal. 
La variación de los aspectos de la estructura de redes tróficas ha sido documentada en 
ríos templados de Canadá por Romanuk et al. (2006), quienes compararon redes tróficas 
en tres ríos a lo largo de un gradiente altitudinal (zona montañosa, piedemonte y llanuras), 
encontrando diferencias en el porcentaje de especies intermedias, el porcentaje de 
herbivoría, la conectancia y el canibalismo, elementos que están relacionados con la 
variación descrita en las hipótesis del río como un continuo (Vannote et al. 1980) y de la 
espiral de nutrientes (Newbold et al. 1981). Nuestros resultados sugieren que estos 
atributos en las redes son consistentes con la geomorfología del río en los sitios evaluados, 
ya que un atributo como el número de eslabones disminuyó con el descenso en el 
gradiente altitudinal. Sin embargo, esta tendencia no se evidenció en otras propiedades de 
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la red trófica debido a que la parte baja del río presenta elevada heterogeneidad de 
microhábitats, lo que favorece la alta diversidad de especies y, por lo tanto, promueve que 
la estructura de la comunidad sea similar a la registrada en el tramo medio.  
4.4.2 Isótopos estables 
En LV y SL se observó que Phylloicus (Trichoptera) además de ser un organismo 
funcionalmente fragmentador (Fr), se alimenta de detritus que proviene de la vegetación 
de ribera (plantas tipo C3), hecho que se evidencia en la señales isotópicas de carbono y 
nitrógeno (Figuras 4-3 y 4-5). Esto confirma la importancia de Phylloicus, no solo en el 
proceso de fragmentación de la MOPG en los sistemas fluviales, sino en la incorporación 
de ésta energía en la red trófica a través de la ingestión de detritus foliar proveniente de la 
vegetación ribereña. 
Los altos valores de las señales de nitrógeno en las ranas en SL (A. nahumae: 
6,50±0,51‰) y en los peces en LV (Trichomycterus sp.: 9,24±0,29‰) y en PM (A. 
monticola: 9,60±0,34‰), demostraron que estos grupos fueron los verdaderos 
depredadores tope en las redes tróficas. Se ha comprobado que las ranas (Ranvestel et 
al. 2004) y las arañas que habitan cerca de los ríos (Kato et al. 2004, Kelly et al 2015) 
juegan un papel muy importante en la transferencia de energía en los ríos tropicales y que 
parte de su dieta es una combinación de organismos que habitan en los ambientes 
acuáticos y terrestres (Jackson y Fisher 1986, Kelly et al. 2015). Por tanto, los peces 
pueden considerarse como los depredadores acuáticos tope dentro de las redes tróficas. 
Similares resultados registraron Castro-Rebolledo et al. (2014) en el río Tota (Boyacá). 
Dentro de los insectos acuáticos se destaca el papel de los depredadores (Pr) 
Anacroneuria y Corydalus en los sitios LV y PM, y de Anacroneuria y Progomphus en SL, 
pues se ubicaron como Pr tope entre los insectos. Estos resultados confirman lo descrito 
en trabajos de dietas realizados en ensamblajes de insectos acuáticos en el río Gaira 
(Guzmán-Soto y Tamaris-Turizo 2014, Tamaris-Turizo et al. En Prensa) y en otros ríos 
tropicales (Motta y Uieda 2004, Cummins et al. 2005, Chará-Serna et al. 2012). A pesar de 
que los insectos considerados tope no mostraron una contribución preferencial de algún 
GFA en sus dietas, se detectaron preferencias por depredar ciertos grupos. Por ejemplo, 
en LV los CG presentaron las mayores proporciones en las dietas de Anacroneuria, 
mientras que los Sc tuvieron mayor proporción en Corydalus. Este hecho puede ser 
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evidencia de separación de nichos tróficos o especializaciones en el consumo de ciertos 
grupos de organismos (Reynaga 2017). Sin embargo, es necesario la realizar trabajos 
experimentales y a diferentes escalas para confirmar esta hipótesis. 
Al comparar las señales isotópicas de los organismos maduros y los juveniles, se observó 
que no coinciden con lo registrado por Shin et al. (2013), quienes evaluaron la posición 
trófica de Stenopsyche marmorata usando los isótopos δ13C y δ15N en un río de Japón y 
no hallaron diferencias debidas a la edad. Nuestros resultados pueden deberse a que los 
organismos que presentaron diferencias en las señales fueron depredadores (excepto 
Phylloicus), y estos grupos generalmente cambian la composición de su dieta durante el 
desarrollo. Sin embargo, es necesario realizar trabajos que evalúen los contenidos 
estomacales en diferentes etapas de crecimiento, ya que solo se han documentado dichas 
variaciones en Anacroneuria (Tamaris-Turizo et al. 2007, Sierra-Labastidas et al. Datos sin 
publicar). Es claro que las diferencias detectadas en las señales de carbono de los 
organismos dependen a las características de los recursos que consumen y que, por lo 
tanto, las variaciones isotópicas señalan fluctuaciones en las dietas.  
Los análisis de isótopos estables sugieren que la MOPF que es transportada en el sector 
de LV y PM es una mezcla de materiales que proviene de la vegetación ribereña y de las 
macrófitas. Esto sustenta 1) la importancia que tiene la MOPG alóctona que proviene 
principalmente del material foliar del bosque de ribera en los ríos tropicales como sustento 
de energía para los organismos fragmentadores (Vannote et al. 1980, Cummins et al. 2005, 
Pettit et al. 2012, Ramírez y Gutiérrez-Fonseca 2014), y 2) el destacado papel que tienen 
las macrófitas en el suministro de energía (Finlay 2004, López-van Oosterom et al. 2013) 
para grupos funcionales como los filtradores, el cual ha sido subvalorado (Vannote et al. 
1980), lo cual contradice la hipótesis de que los principales grupos que se favorecen con 
las macrófitas son los Sh-Hb (Ramírez y Gutiérrez-Fonseca 2014). En contraste, el 
consumo de las algas filamentosas se asoció directamente a ciertos grupos de organismos 
particulares como Atanatolica (en SL), el cual se categoriza como colector generalista, y a 
Melanoides (en PM) que es un raspador. Es probable que las algas filamentosas sean 
incorporadas al sistema a través de la vía del detritus o por el ramoneo de otros 
consumidores especializados no revisados en este trabajo. 
Los altos valores observados en la señal isotópica del nitrógeno del perifiton en PM (δ15N: 
6.38±0.93‰) pueden atribuirse a los aportes de nutrientes producto del lavado de los 
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fertilizantes aplicados a los cultivos presentes en el tramo bajo del río. Además, se debe 
considerar el vertimiento de aguas residuales por parte de las viviendas asentadas en la 
ribera de este sector del río Gaira. Este hecho repercute en que las señales isotópicas de 
los consumidores sean más agotadas con respecto a las registradas en los mismos 
taxones en los otros sitios evaluados. Dichos incrementos en las señales isotópicas de 
nitrógeno se han demostrado previamente en estudios de enriquecimiento con nutrientes 
por el aumento de zonas urbanizadas en humedales de zonas templadas (McClelland et 
al. 1997). Sin embargo, Vanderklift y Ponsard (2003) manifiestan que los procesos de 
enriquecimiento de δ15N en las redes tróficas (como los observados en Puerto Mosquito) 
están relacionados con los procesos metabólicos y de excreción de forma diferencial en 






5. Capítulo 4. La importancia del epiliton para 
un organismo raspador. 
Resumen 
En el capítulo 3, se comprobó que las fuentes autóctonas tienen una alta importancia en 
las redes tróficas en los tramos medio y alto del río Gaira. Sin embargo, la relación entre 
los tipos de sustrato y su potencial como fuente energética aún es incierta. Por tanto, en 
este trabajo se buscó establecer el efecto del tipo de hábitat y su oferta alimenticia sobre 
el incremento de la talla y el peso de Leptohyphes liniti a partir de ensayos de selección de 
fuentes autóctonas y alóctonas. Para esto se diseñó un experimento de preferencia de 
hábitats en los sustratos piedras y dos especies de hojas de plantas ribereñas dominantes 
(Ficus tonduzii y Zygia longifolia), teniendo en cuenta algunas variables físicas y químicas 
de las hojas. 15 individuos de L. liniti fueron sometidos a cada tratamiento (45 individuos 
en total) durante 8 días para valorar el incremento de la talla y del peso en cada organismo 
con respecto a un tratamiento usado como blanco (vidrio esmerilado). Además se calculó 
la concentración de la biopelícula remanente en función de la clorofila a. No se detectaron 
diferencias significativas en el incremento de la talla (0,60 mm ± 0,37) y el peso (0,30 mg 
± 0,11) en los tratamientos evaluados. Aunque en el sustrato piedra se observó el mayor 
incremento en talla y peso de los organismos, con aunque las diferencias no fueron 
significativas (P>0,05). Al comparar los tratamientos de las hojas, F. tonduzii presentó la 
mayor concentración de clorofila a (0,067 ± 0,01 mg.m-3), pero menor incremento de la talla 
y el peso promedio de L. liniti. La calidad nutricional y los metabolitos secundarios de las 
hojas podrían jugar un papel importante para el aprovechamiento del hábitat por parte de 
organismos raspadores como L. liniti. 
Palabras clave: recursos alimenticios, fuentes alóctonas y autóctonas, raspador, 
selección de hábitat.  
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5.1 Introducción 
La fuentes energéticas autóctonas más importantes en los sistemas fluviales son las 
macroalgas y las biopelículas, éstas últimas están conformadas principalmente por 
protozoarios, bacterias y microalgas que generalmente tienen atributos morfológicos que 
le permiten adherirse a los sustratos (Dudgeon et al. 2010). En las biopelículas, las 
microalgas son la principal fuente de energía que se produce en los ríos, especialmente 
en sistemas someros, como los ríos con fondos rocosos, donde dominan invertebrados 
raspadores (Dobson y Fri 1998, Wetzel 2001). No obstante, se ha documentado que los 
principales recursos alóctonos que son aprovechados por los consumidores en los ríos son 
las fracciones foliares provenientes del bosque de ribera, éstos recursos tienen una 
importancia directa sobre los organismos trituradores como los tricópteros de la familia 
Calamoceratidae, quienes además de fragmentar la MOPG foliar, la consumen (Graça y 
Cressa 2010). Sin embargo, es necesario valorar la importancia de los recursos alóctonos 
como sustratos de organismos raspadores, de tal manera que se pueda conocer las 
posibles relaciones entre las hojas como recursos directos o indirectos para algunos 
grupos de macroinvertebrados acuáticos. 
Dentro de los macroinvertebrados acuáticos, los efemerópteros son un grupo de gran 
importancia por su abundancia y diversidad en sistemas con un buen estado de 
conservación. Además, la mayor parte de sus larvas son raspadoras o recolectoras 
(Flowers y De la Rosa 2010). Los la mayoría de los géneros de la familia Leptohyphidae 
se categorizan como raspadores (Domínguez y Fernández 2009), por lo cual pueden 
considerarse como individuos de gran interés para evaluar las relaciones de consumo de 
la biopelícula en diferentes sustratos. 
En este capítulo se evaluó el efecto del tipo de hábitat (rocas vs hojas) y de su oferta 
alimenticia en función de la producción de clorofila a, sobre el incremento en peso y talla 
de Leptohyphes liniti a partir de ensayos de selección de fuentes alóctonas (hojas) y 
autóctonas (rocas). Se espera que L. liniti preferirá el uso del hábitat rocoso como fuente 
alimenticia frente a las hojas de plantas alóctonas, debido a que las rocas ofrecen un 
sustrato más estable y mayor biomasa en su biopelícula. 
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5.2 Metodología 
5.2.1 Experimentos de preferencia de hábitat y su oferta 
alimentaria  
Se recolectaron individuos de la especie Leptohyphes liniti (Ephemeroptera: 
Leptohyphidae) debido a que son organismos que presentan importantes abundancia en 
el río Gaira durante gran parte del año (Rodríguez-Barrios et al. 2011) y son reconocidos 
raspadores (Guzmán-Soto y Tamaris-Turizo 2014, Ramírez y Gutiérrez-Fonseca 2014). El 
experimento se llevó a cabo en el mes de junio de 2017 en La Victoria (parte media del río 
Gaira), ya que presentó condiciones apropiadas de seguridad y poca intervención 
antrópica. 
Adecuación de los hábitats 
Para la instalación del experimento se recolectaron dentro del río hojas recientemente 
caídas de Ficus tonduzii y Zygia longifolia, las cuales son dos de las especies más 
abundantes del sitio de muestreo (estas especies son comunes en este y otros tramos del 
río), teniendo en cuenta los estudios de la vegetación ribereña realizados por Cuadrado 
(2005) y por Gutiérrez et al. (2009). De manera simultánea se tomaron 10 piedras de 9 cm2 
(aproximadamente), las cuales se usaron como hábitats. Todos los sustratos se lavaron 
con agua destilada y se les removió la biopelícula con ayuda de un cepillo de dientes. En 
el laboratorio, las hojas se lavaron y secaron en un horno a 60°C por 72 horas. A cada 
fracción foliar se le cortó un área conocida (4 cm2) para estandarizar la superficie 
empleada, evitando que en la porción se incluyera las nervaduras principales. Previo a la 
realización del ensayo, las hojas se rehidrataron en laboratorio durante 48 horas para evitar 
que flotaran. 
Instalación del experimento 
Se utilizaron en total 60 contenedores transparentes de acrílico de 15 X 10 cm (modificados 
del diseño propuesto por Donato et al., 2010), los cuales tenían una ventana dispuesta a 
contracorriente, sellada interna y externamente con una malla de 200 µm de poro para 
evitar la salida o ingreso de organismos, las malla interna impidió que los organismos se 
alimentaran de la biopelícula que se formó en la parte externa de la ventana. Se colocaron 
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15 contenedores, cada uno con una piedra, 15 contenedores con un fragmento de hoja de 
F. tonduzii y Z. longifolia y 15 contenedores con fragmentos cuadrados de vidrio esmerilado 
de 6 cm2 que se usaron como control de crecimiento de la biopelícula. Cada contenedor 
de los distintos tratamientos, contenía un individuo de L. liniti al cual se le midió 
previamente la longitud total. 
Debido a que L. liniti es un organismo muy frágil que se ve afectado por una manipulación 
excesiva, las cámaras se retiraron a los siete días para evaluar los procesos de uso del 
hábitat. A cada muestra foliar se le midieron las siguientes variables al inicio del 
experimento: lignina (por gravimetría –Permanganato de Potasio), nitrógeno inorgánico 
total (Micro-Kjeldahl, NTC- 668) y fósforo inorgánico total (Espectrofotometría UV-VIS) en 
el Laboratorio de Bromatología de la Universidad Nacional de Colombia Sede Medellín. La 
dureza (medida como la masa necesaria para perforar la superficie foliar) se calculó 
mediante el acople de dos prensas manuales en un Analizador de Textura digital 
BROOKFIEL C33 (punzón de 0,5 mm de diámetro), en el Laboratorio de Siembras de la 
Universidad Nacional de Colombia Sede Bogotá. La clorofila a de la biopelícula medida al 
final del experimento (de las piedras, las hojas y fragmentos de vidrio) se estimó de acuerdo 
a las recomendaciones de Steinnan et al. (2007) en el Laboratorio de Calidad de Aguas de 
la Universidad del Magdalena. La biomasa se estimó de manera indirecta a través de la 
relación talla-peso basados en la ecuación descrita por Cressa (1999).  
5.2.2 Análisis de datos 
Se aplicó la U de Mann Whitney para comparar las variables físicas y químicas analizadas 
en las hojas, debido a que los datos no tuvieron una distribución normal. Se realizó un 
análisis de varianza (ANOVA), previo cumplimiento de los supuestos de normalidad y 
homogeneidad de los residuos, para evaluar el incremento de las tallas y la biomasa de 
los insectos en los dos hábitats, teniendo en cuenta los pesos al inicio y al final del 
experimento, y para conocer la diferencia entre las concentraciones de clorofilas entre los 
sustratos. Los análisis estadísticos se llevaron a cabo con el programa RWizard 1.0 
(disponible en: www.ipez.es/RWizard). 
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5.3 Resultados 
5.3.1 Calidad de las hojas 
Con respecto a la evaluación de las propiedades físicas y químicas de las hojas usadas 
en el experimento de selección de hábitat, Ficus tonduzii mostró una mayor dureza (P < 
0,05; W=1445,5) y porcentaje de lignina en las hojas. Zygia longifolia, por su parte, registró 
los mayores valores de nitrógeno y fósforo (Tabla 5-1). La relación N:P evidencia que el 
elemento limitante es el fósforo en las hojas de las dos especies. 
Tabla 5-1. Propiedades físicas y químicas de las hojas usadas en el experimento de 
selección de hábitat. Los valores de dureza representan el promedio ± desviación estándar. 
Especie de hoja Dureza (g) Lignina (%) Nitrógeno (%) Fósforo (%) N:P 
F. tonduzii 285,3 ± 88,4 23,4± 3,5 1,0± 0,0 0,0499± 0,09 20,03 
Z. longifolia 232,3 ± 60,8 22,8± 3.3 1,9± 0,0 0,0508± 0,014 37,40 
 
5.3.2 Incremento de la biomasa y la talla 
No se detectaron diferencias en el incremento de la biomasa (P > 0,05; GL: 3; F: 1,13) ni 
en las tallas de Leptohyphes liniti entre los sustratos (P > 0,05; GL: 3; F: 3,20). Sin 
embargo, se observó el mayor incremento de la biomasa (promedio: 0,30 mg ± 0,11; figura 
5-1a) y tallas (promedio: 0,60 mm ± 0,37; figura 5-1b) en el sustrato piedras. La menor 
ganancia de la biomasa se registró en organismos expuestos a Z. longifolia (promedio: 
0,22 mg ± 0,07), mientras que los individuos que menos incrementaron su talla estuvieron 
en F. tonduzii (promedio: 0,36 mm ± 0,19 mm). 
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Figura 5-1. a) Incremento de la biomasa y b) incremento de las tallas de Leptohyphes liniti 
en los sustratos usados en el experimento de preferencia de hábitat. Las barras indican la 
desviación estándar. 
La concentración de clorofila a estimada al final del experimento no presentó diferencias 
significativas (P > 0,05; GL: 8; F: 3,32; Figura 5-2). La piedra fue el sustrato con mayor 
concentración de clorifila a (promedio 0,072 ± 0,01 mg.m-3). Por su parte, F. tonduzii fue el 
segundo sustrato con mayor concentración de clorofilas al final del experimento (promedio 
0,067 ± 0,01 mg.m-3). Los fragmentos de vidrio presentaron las mayores concentraciones 
de clorofila a (promedio 0,13 ± 0,07 mg.m-3).  
 
Figura 5-2. Diagrama de cajas y bigotes representando la concentración de clorofila a (mg. 
m-3) en los diferentes sustratos al final del experimento. 
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5.4 Discusión 
El promedio del incremento en la talla y la biomasa de L. liniti fue mayor en el sustrato 
piedra. Sin embargo, no se presentaron diferencias significativas con el resto de 
tratamientos. A pesar de esta falta de representatividad estadística, este resultado resalta 
la gran importancia de las rocas como sustrato rígido ideal para el desarrollo de recursos 
alimenticios de origen autóctono, como lo es la biopelícula para los organismos raspadores 
del río Gaira. Lo anterior se evidencia en las altas concentraciones de clorofila a en los 
sustratos piedra y F. tonduzii, esta última de mayor dureza que Z. longifolia. La importancia 
del rol que juegan la biopelícula y otros productores como las algas en las redes tróficas 
han sido comprobadas en la cabecera de ríos tropicales (Lau et al. 2009; Neres-Lima et al. 
2016), a diferencia de lo planteado por otros autores (Vanotte et al. 1980; March y Pringle 
2003), que manifiestan que estos sistemas son subsidiados energéticamente de manera 
casi exclusiva por fuentes alimentarias alóctonas mayoritariamente. Al parecer, puede 
ocurrir que dicha producción primaria se localice también en las cabeceras de los ríos. Es 
probable que 1) en los ríos tropicales la principal fuente alimentaria cambie de autóctona 
a alóctona en tramos más altos del río, que presenten mayor sombra, menor 
heterogeneidad de microhábitats y menor escorrentía, como en las corrientes de primer 
orden, o bien 2) que la producción en la cabecera sea muy variable porque depende 
algunas zonas puntuales en las que puede penetrar la luz y favorecer el desarrollo de los 
productores primarios. Sin embargo, se requerirán nuevos trabajos experimentales para 
comprobar estos planteamientos. 
Los altos valores de la dureza en las hojas y el porcentaje de lignina registrados en F. 
tonduzii coincidieron con las mayores concentraciones de clorofilas registradas al final del 
experimento. A partir de esta relación, se puede dilucidar que la dureza de las hojas puede 
ser un factor importante para el establecimiento de la biopelícula (Nolen y Pearson 1993; 
Watson y Barmuta 2011). En el futuro será necesario establecer el tipo de comunidades 
que conforman la biopelícula, para conocer sus estrategias de fijación al sustrato y 
entender de mejor forma dicha asociación. Las hojas de las dos especies de árboles 
ribereños variaron en la dureza y en la concentración de fósforo, mientras que el porcentaje 
de nitrógeno se mantuvo en los límites esperados (cerca al 1%) (Graça y Cressa 2010). 
Teniendo en cuenta que los valores de lignina fueron similares, la resistencia a la ruptura 
de la hoja no parece estar relacionada con dicha variable química. En general, puede 
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decirse que la dureza de las hojas no parece afectar el crecimiento e incremento en 
biomasa de L. liniti. 
Se esperaba que los aumentos en biomasa y en talla de los invertebrados fueran 
notablemente mayores en los tratamientos cuyas hojas presentaron durezas y porcentajes 
de lignina más altos. Sin embargo, los efemerópteros expuestos al tratamiento con hojas 
de Z. longifolia tuvieron los mayores incrementos en dichas variables, hecho que puede 
estar relacionado con la composición química de las hojas. Lo anterior sugiere que L. liniti 
podría preferir los sustratos no por su dureza, sino por su composición química, tal como 
se ha demostrado en organismos trituradores (Rincón y Martínez 2006; Watson y Barmuta 
2011). Es probable que los metabolitos secundarios liberados por las hojas actúen sobre 
la biopelícula que se forma sobre su superficie, lo que podría disminuir su palatabilidad, la 
calidad energética o el establecimiento mismo de la biopelícula (Coley y Barone 1996). 
Estas variables parecen ser importantes para la selección de las hojas como hábitat o 
como fuente de alimento por parte de los insectos acuáticos (Graça y Cressa 2010). 
Resultados similares se han encontrado en procesos de descomposición de hojas en 
sistemas terrestres (Bloomfield et al. 1993). Aunque se cree que el raspado por parte de 
organismos herbívoros y detritívoros no permite seleccionar entre células algales, detritus 
u organismos, la actividad de los rapadores a lo largo de sus fases de desarrollo sí parece 
ser selectiva en cuanto al tamaño de las partículas consumidas (Cummins 1973). 
Las altas concentraciones de clorofila a que se registraron en el sustrato usado como 
blanco (fragmentos de vidrio esmerilado) demostraron ser un buen testigo en este 
experimento, debido a que sobre él creció adecuadamente una importante biopelícula 
constituida por productores primarios. 
Peluffo (2013) evaluó la descomposición de las hojas de varias especies ribereñas en el 
río Gaira en trampas de caída y observó que F. tonduzii y Z. longifolia tuvieron un proceso 
lento de liberación del nitrógeno. En Z. longifolia, el valor acumulado de N después de 1 
año fue del 200% de su concentración inicial. El fósforo residual evidenció un rápido 
proceso de liberación durante los primeros días de la descomposición. En el presente 
estudio, el fósforo residual detectado en las hojas caídas al río fue menor a 0,1% para las 
dos especies; por tanto, se evidencia que el medio acuático favorece mucho más el 
proceso de liberación del fósforo que el nitrógeno en ambas especies. Resultados similares 
fueron documentados por Boyero et al. (2017) en bosques ribereños tropicales. Estos 
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referentes son útiles para futuros análisis que busquen conocer si el estado de los procesos 
de descomposición de las hojas están relacionados con la preferencia de hábitat por 
organismos raspadores, a través de la evaluación las concentraciones de macronutrientes 









6. Conclusiones y recomendaciones 
6.1 Conclusiones 
1. Para realizar una adecuada asignación de GFA se debe tener en cuenta, además 
de lo que ingiere el organismo, la morfología de las piezas bucales y los atributos 
del comportamiento. Estos últimos permiten conocer las estrategias que utilizan los 
invertebrados para adquirir su alimento. 
 
2. La asignación de GFA en la jerarquía de familia aún tiene muchos vacíos e 
inconsistencias, por lo cual se debe trabajar en la asignación de categorías tróficas 
a nivel taxonómico de género. Los resultados de este trabajo se corresponden 
parcialmente con nuestra hipótesis debido a que, si bien la abundancia de los 
fragmentadores disminuyó y la de colectores aumentó con el decrecimiento en el 
gradiente altitudinal, la densidad de depredadores no siguió este patrón. 
 
3. La estabilidad hidrológica, observada en los periodos de sequía en el río Gaira, 
afectó la composición de las dietas en organismos fragmentadores como 
Leptonema, Smicridea y Phylloicus, que presentaron mayores proporciones de 
MOPG y TA durante este periodo climático. 
 
4. Los aportes de MOPG y MOPF fueron altos a lo largo de toda la cuenca del río 
Gaira, aunque disminuyó con el incremento en el gradiente altitudinal. Este hecho 
garantiza la disponibilidad de recursos para el establecimiento de organismos 
fragmentadores, colectores y depredadores, especialmente en la parte baja del río. 
 
5. Las redes tróficas durante los periodos de sequías presentaron mayor riqueza de 
taxones y densidad de vínculos, además de la predominancia de la MOPG y la 
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MOPF en los tramos alto y medio, evidenciando que las redes son más complejas 
en los periodos de sequía que durante las fases de lluvias. 
 
6. Durante las temporadas de lluvias, no se observó ningún patrón en la disponibilidad 
de los recursos. Estos resultados se relacionan con la estabilidad del sistema y el 
aumento de la MOPG durante los periodos de sequías, así como con la 
heterogeneidad de recursos consumidos por los macroinvertebrados en todos los 
sitios durante las fases lluvias. 
 
7. Los isótopos estables permitieron determinar que la principal fuente de energía 
incorporada en la red trófica de río Gaira proviene de fuentes autóctonas como la 
biopelícula y las macroalgas. Solo Phylloicus presentó una relación directa con el 
detritus foliar proveniente de la vegetación ribereña. 
 
8. Los peces y las ranas fueron los depredadores tope en este sistema fluvial 
estudiado. Por tanto, los macroinvertebrados se pueden considerar como los 
consumidores secundarios. Sin embargo, dentro de los macroinvertebrados 
Corydalus, Anacroneuria y Progomphus fueron los consumidores tope. 
 
9. Las diferencias en las señales isotópicas de carbono y nitrógeno detectadas en 
algunos organismos depredadores juveniles y maduros en los tramos medio y alto 
evidencian un cambio en las dietas durante el desarrollo de dichos organismos.  
 
10. En el tramo bajo del río Gaira se observó que los valores del isótopo δN15 fueron 
considerablemente mayores que los tramos medio y alto. Este hecho podría estar 
relacionado con los efectos producidos por enriquecimientos con nutrientes de 
origen antrópico, que parecen afectar las señales isotópicas dentro de la red trófica. 
 
11. El experimento de preferencia de hábitat demostró que el sustrato piedra ofrece 
mejores condiciones para el crecimiento y aumento de talla en un organismo 
raspador como Leptohyphes liniti. Probablemente la mayor dureza de este sustrato 
favorece un mejor crecimiento de la biopelícula y de los organismos que se 




12. La calidad nutricional y los metabolitos secundarios de las hojas podrían jugar un 
papel importante para el aprovechamiento del hábitat por parte de organismos 
raspadores como L. liniti. Esta hipótesis deberá comprobarse con experimentos 
especializados, en los cuales se ponga a prueba el efecto de la calidad de las hojas 
sobre el crecimiento del organismo raspador. 
 
13. Los resultados obtenidos en este estudio permiten deducir que las comunidades de 
invertebrados acuáticos en ríos neotropicales de montaña se estructuran 
tróficamente de manera diferente a como ocurre en ríos de montaña de otras 
regiones latitudinales. Las diferencias más notables se observan en la parte baja 
de los ríos, en las cuales hay predominancia de organismos trituradores y baja 
abundancia de filtradores. 
 
14. La hipótesis del río como un continuo, cuyos principios e hipótesis se han 
comprobado ampliamente en ríos de la zona templada, no es aplicable totalmente 
al río estudiado. Algunos de los aspectos que no pueden ser explicados por este 
modelo teórico en el río Gaira son: 1) la alta importancia del material alóctono como 
fuente energética en la parte alta y media del río; 2) alta importancia de la 
biopelícula en la parte alta y media del río; y 3) los diferentes patrones de 
dominancia de los GFA a lo largo del río. 
 
6.2 Recomendaciones 
1. Las características físicas y bióticas halladas en el río Gaira permiten sugerir 
algunas recomendaciones para la conservación y recuperación de este ecosistema 
fluvial y probablemente para ríos similares de la Sierra Nevada de Santa Marta. 
Algunas de tales recomendaciones son: preservación de la vegetación ribereña a 
lo largo del sistema fluvial, determinación de la capacidad de carga para las 
actividades turísticas en la zonas media y baja del río, y reducción del uso del suelo 
en actividades como la ganadería intensiva, toda vez que la cuenca del río Gaira 
posee una forma rectangular, lo que produce una rápida concentración de los flujos 
sobre el canal principal, efecto que se acelera con la deforestación. 
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2. Debido a que los grupos funcionales alimentarios no son una herramienta 
adecuada para realizar una adecuada categorización trófica en los 
macroinvertebrados acuáticos, sería recomendable evaluar dichos atributos 
incluyendo caracteres morfológicos de piezas bucales y aspectos conductuales. 
Sin embargo, se ha documentados que el uso de los rasgos biológicos es una 
herramienta útil para conocer atributos funcionales de los ecosistemas fluviales. 
 
3. Es oportuno profundizar en estudios experimentales de preferencia de hábitats y 
uso de recursos alimenticios como los descritos en el capítulo 4. En este trabajo se 
pudo observar que las variables físicas como la dureza de la hoja no fue un atributo 
importante para preferencia de hábitat por parte de L. liniti. Por tanto, es necesario 
indagar en aspectos químicos a través de análisis de terpenoides, celulosa y 
concentraciones de carbono elemental para conocer si dichas variables pueden 
influir sobre la preferencia del sustrato. 
 
4. Es necesario realizar este tipo de trabajos a nivel regional (en diferentes sectores 
de la SNSM), para definir si los resultados obedecen a condiciones particulares del 
río Gaira o si obedecen a patrones de comportamiento a escala regional, lo cual 
generaría pautas o lineamientos base sobre la dinámica de las comunidades de 







A. Anexo: Composición de las dietas 
de macroinvertebrados acuáticos 
Porcentaje de la composición de la dieta de los macroinvertebrados acuáticos analizados. 
LT: longitud total promedio, DE: desviación estándar de LT. Los valores que están en 
negrita y subrayados indican los ítems alimentarios que presentaron diferencias 
significativas entre periodos climatológicos (seca y lluvias). MOPF: materia orgánica 
particulada fina, MOPG: materia orgánica particulada gruesa, TA: tejido animal, TV: tejido 
vegetal, MI: microalgas, HN: hongos. 





DE  TA TV  MI HN MOPF MOPG 
San 




0.00 0.00 5.00 71.92 




0.00 0.00 20.66 61.03 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.19 0.38 62.53 1.27 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 0.00 76.92 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 96.22 0.00 




0.00 0.00 95.03 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 99.70 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 99.89 0.00 




0.00 0.00 70.07 0.00 




0.00 0.00 35.05 49.96 
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DE  TA TV  MI HN MOPF MOPG 
 
Ephemeropte




1.03 15.0 69.97 14.00 




3.34 4.30 92.36 0.00 




1.68 0.00 98.33 0.00 




0.00 0.00 98.40 0.00 




0.00 0.00 0.00 0.00 




0.00 0.00 0.00 0.00 






0.00 0.00 0.00 9.00 




0.00 0.00 32.21 0.00 




0.00 0.00 13.43 51.07 




0.00 0.00 14.56 65.72 




0.07 0.00 41.49 27.40 
La 




0.00 0.00 18.64 62.59 




0.00 0.00 81.31 0.00 




5.05 1.00 83.67 10.28 




0.16 0.00 94.79 3.89 




0.00 0.00 59.02 31.52 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 51.65 0.00 




0.00 0.00 96.35 2.81 




3.93 2.57 91.17 2.33 




0.00 0.00 100.00 0.00 




4.62 0.88 94.50 0.00 




0.00 0.00 56.62 0.00 




0.00 0.00 64.73 27.13 
 
Ephemeropte




4.00 0.88 93.27 1.86 




0.06 0.05 84.48 3.91 




10.00 2.00 88.00 0.00 




0.28 0.00 99.56 0.04 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.10 0.01 98.73 0.00 






0.00 0.00 0.00 0.00 




0.00 0.00 19.70 0.00 




0.41 0.21 24.80 9.83 




1.85 0.00 21.95 5.42 




0.27 0.00 99.73 0.00 




1.42 0.44 71.62 9.87 




8.50 2.00 89.50 0.00 
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DE  TA TV  MI HN MOPF MOPG 




0.08 0.02 9.22 78.44 




6.30 1.00 80.61 12.08 




0.43 0.16 20.52 12.31 
Puerto 




0.49 4.69 74.14 13.71 




0.00 8.16 83.06 6.75 




0.00 0.00 100.00 0.00 




1.35 0.30 90.39 5.20 




0.79 0.91 93.37 3.39 




0.15 0.23 48.29 3.58 




0.00 0.00 0.00 76.92 




0.00 0.00 100.00 0.00 




0.00 0.00 100.00 0.00 




8.00 9.00 53.00 30.00 




0.00 0.11 81.48 14.03 




0.00 0.00 100.00 0.00 




9.54 1.66 87.03 0.00 
 
Ephemeropte




1.37 1.29 68.83 23.47 




4.54 0.54 73.65 18.68 
  
Camelobaetidiu




3.70 0.36 84.24 11.31 




4.45 1.40 80.68 9.93 




3.29 0.14 78.07 15.24 




0.01 0.00 99.99 0.00 




4.76 0.50 41.56 39.82 






0.00 0.00 16.53 0.00 




0.00 0.03 9.10 1.53 




1.68 0.00 12.68 8.15 




0.00 0.00 0.02 0.00 




0.21 0.56 97.87 1.05 




4.07 2.14 25.34 42.02 




0.28 9.16 17.33 30.52 




5.00 5.13 80.49 9.38 




3.39 1.35 23.09 48.86 
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B. Anexo: Categorización trófica de 
los macroinvertebrados acuáticos. 
Grupos funcionales alimenticios (GFA) y gremios tróficos (GT) asignados a los macroinvertebrados 
acuáticos colectados en los tres tramos del río Gaira. La asignación de GFA y GT fue tomada de 
Cummins (1973), Merritt et al. (2008) y Ramírez y Gutiérrez-Fonseca (2014). Sh.Dt: fragmentador 
detritívoro, Sc: raspador, SC: colector generalista, Ft: filtrador, Pr: depredador, Det: detritívoro. 
Orden Familia Taxón GFA GT 
Coleoptera Dryopidae Pelonomus Sh-Dt Det 
 Elmidae Cylloepus Sc Det 
  Disersus CG Det 
  Heterelmis Sh-Dt Det 
 
 
Microcylloepus Sc Det 
  Phanocerus CG Det 
  Pseudodisersus CG Det 
 Ptilodactylidae Anchytarsus Sh-Dt Det 
 
 
cf. Tetraglossa Sh-Dt Det 
Decapoda Atydiae Atya CG Det 
 Palaemonidae Macrobrachium Sh-Dt Pr 
Diptera Atericidae Atherix Pr  Pr 
 Blephariceridae Limonicola Sc Det 
 Ceratopogonidae Alluaudomyia CG Det 
 Dixidae Dixella CG Det 
 Chironomidae Chironominae CG Det 
  Orthocladiinae CG Det 
  Diamesinae CG Det 
 
 
Tanypodinae Pr  Pr 
 Empididae Chelifera Pr  Det 
 
 
Hemerodromia Pr  Det 
 Muscidae  Limnophora Pr  Det 
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Orden Familia Taxón GFA GT 
 Psycodidae Clogmia CG Det 
  Maruina CG Det 
  Pericoma CG Det 
 Simuliidae Simulium Ft Det 
 Tipulidae  Molophilus Pr  Det 
 
 
Tipula Sh-Dt Det 
Ephemeroptera Baetidae Americabaetis CG Det 
  Baetodes Sc Det 
  Camelobaetidius CG Det 
  Prebaetodes CG Det 
 Leptohyphidae Leptohyphes CG Det 
  Tricorythodes CG Det 
 Leptophlebiidae Thraulodes  CG Det 
 Oligoneudiidae Lachlania Ft Det 
Lepidoptera Crambidae Petrophila Sc Det 
Megaloptera Corydalidae Corydalus Pr  Pr 
Odonata Calopterygidae Hetaerina Pr  Pr 
 Libellulidae Brechmorhoga Pr  Pr 
Plecoptera Perlidae Anacroneuria Pr  Pr 
Trichoptera Calamoceratidae Phylloicus Sh-Dt Det 
 Glossosomatidae Protoptila Sc Det 
 Hydrobiosidae Atopsyche Pr  Pr 
 Hydropsychidae Leptonema Ft Pr 
  Smicridea Ft Pr 
 Leptoceridae Nectopsyche CG Det 










C. Anexo: Conglomerados basados 
de la composición de dietas 
Análisis de conglomerados (cluster) basado en las proporciones de las dietas de los 
insectos acuáticos en los sitios de muestreo. a: San Lorenzo, b: La Victoria y c: Puerto 
Mosquito. Los números indican el grupo funcional asignado, 1: depredador, 2: 









Allan, J.D. y M.M. Castillo. 2007. Stream Ecology Structure and Function of Running 
Waters (segunda ed.). Netherlands: Springer. 
Amadeu-Santana, A.R., M. Werth y E. Benedito-Cecilio. 2015. Use of food resources by 
detritivorous fish in floodplains: a synthesis. Acta Biológica Colombiana. 20(1): 5-14. 
Anderson N.H. y J.R. Sedell. 1979. Detritus processing by macroinvertebrates in stream 
ecosystems. Annual Review of Entomology. 24: 351-377. 
Andramunio-Acero, C. y P. Caraballo. 2012. Análisis de las relaciones tróficas en un lago 
de inundación de la Amazonía colombiana. Revista Colombiana de Ciencias Animales 
4(1):102-120. 
Aranguren-Riaño, N.J. y J.D. Monroy-González. 2014. Respuesta del zooplancton en un 
sistema tropical (Embalse La Chapa, Colombia) con alta tensión ambiental. Acta Biológica 
Colombiana. 19(2):281-290 
Ardila, C. 2014. Trichomycterus nietoi sp. nov. (Siluriformes: Trichomycteridae) una nueva 
especie de pez del río Guachaca, Sierra Nevada de Santa Marta, Departamento del 
Magdalena - Colombia. Universidad Metropolitana. Colombia. 
Arias-Díaz, D.M., G., G. Guevara-Cardona y F.A. Villa-Navarro. 2007. Distribución especial 
y temporal de los coleópteros acuáticos en la cuenca del río Coello (Tolima, Colombia). 
Caldasia 29(1): 177-194. 
Armintage, P.D. 1968. Some notes on the food the chironomid larvae of the shallow 
woodland lake in South Finland. Annales Zoologici Fennici 5: 6-13 
Artiagas, J., E. García-Berthou, D.E. Bauer, M.I. Castro, J. Cochero, D.C.- Colautti, A. 
Cortelezzi, J.C. Donato, A. Elosegi, C. Feijoó, A. Giorgi, N. Gómez, L. Leggieri, I. Muñoz, 
A. Rodríguez-Capítulo, A.M. Romaní y S. Sabater. 2013. Global pressures, specific 
88 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
responses: effects of nutrient enrichment in streams from different biomes. Environ. Res. 
Lett. 8(1):1-16 
Baker, A.S. y A.J. McLachlan. 1979. Food preferences of Tanypodinae larvae (Diptera: 
Chironomidae). Hydrobiologia 63(3): 283-288. 
Ballesteros, Y. 2004. Contribución al conocimiento del género Anacroneuria (Plecoptera: 
Perlidae) y su relación con la calidad del agua en el Río Riofrío (Valle del Cauca). Tesis de 
Maestría, Ingeniería Sanitaria y Ambiental, Universidad del Valle, Colombia. 
Baptista, D.F., D.F. Buss, L.G. Dias, J.L. Nessimian, E.R. Da Silva, A.H.A. De Moraes Neto, 
S.N. de Carvalho, M.A. De Oliveira y L.R. Andrade. 2006. Functional feeding groups of 
Brazilian Ephemeroptera nymphs: ultrastructure of mouthparts. Annales de Limnologie - 
International Journal of Limnology. 42 (2): 87-96. 
Blondel, J. 2003. Guilds or functional groups: does it matter? Oikos. 100(2): 223-231. 
Bloomfield, J., K.A. Vogt, y D.J. Vogt. 1993. Decay rate and substrate quality of fine roots 
and foliage of two tropical tree species in Luquillo Experimental forest, Puerto Rico. Plant 
and Soil, 150: 233-245. 
Boyero, L. 2005. Multiscale variation in the functional composition of stream 
macroinvertebrate communities in low-order mountain streams. Limnetica 24(3-4):245-250. 
Boyero L., Pearson R.G., Dudgeon D., Graca M.A.S., Gessner M.O., Albariño R.J., Ferreira 
V., Yule C.M., Boulton A.J., Arunachalam M., Callisto M., Chauvet E., Ramírez A., Chará 
J., Moretti M.S., Goncalves J.F. Jr, Helson J.E., Chará-Serna A.M., Encalada A.C., Davies 
J.N., Lamothe S., Cornejo A., Li A.O.Y., Buria L.M., Villanueva V.D., Zúñiga M.C. and 
Pringle C.M. 2011. Global distribution of a key trophic guild contrast with common latitudinal 
diversity patterns. Ecology 92(9): 1839-1848. 
Boyero, L., R.G. Pearson, C.H. Mark, O. Gessner, J. Pérez, M.A. Alexandrou, M. Graça, 
B.J. Cardinale, R.J. Albariño, M. Arunachalam, L.A. Barmuta, A.J. Boulton, A. Bruder, M. 
Callisto, E. Chauvet, R.G. Death, D.Dudgeon, A.C. Encalada, V. Ferreira, R. Figueroa, A. 
Flecker, J.F. Gonçalves, J. Helson, T. Iwata, T. Jinggut, J. Mathooko, C. Mathuriau, C. 
'Erimba, M. Moretti, C.M. Pringle, A. Ramírez, L. Ratnarajah, J. Rincon, C.M. Yule 2016. 




Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences 283: 20152664. 
http://dx.doi.org/10.1098/rspb.2015.2664. 
Boyero, L., Graça, M.A.S., Tonin, A.M., Pérez, J., Swafford, A.J. Ferreira, V., Landeira-
Dabarca, A., Alexandrou, M.A., Gessner, M.O., McKie, B.G., Albariño, R.J., Barmuta, L.A., 
Callisto, M. Chará, J., Chauvet, E., Colón-Gaud, Ch., Dudgeon, D., Encalada, A.C., 
Figueroa, R., Flecker, A.S., Fleituch, T., Frainer, A., Gonçalves Jr., J.F., Helson, J.E., Iwata, 
T., Mathooko, J.,  M’Erimba, Ch., Pringle, C.M., Ramírez, A., Swan, Ch.M., Yule, C.M. y 
Pearson, R.G. 2017. Riparian plant litter quality increase with lalitud. Scientific Reports 7: 
10562. DOI:10.1038/s41598-017-10640-3. 
Cabana, G. y J. Rasmussen. 1996. Comparison of aquatic food chains using nitrogen 
isotopes. Proceedings of the National Academy of Sciences. 93:10844-10847. 
Cano, W. 2003. Alteración del metabolismo lótico en la Quebrada Piedras Blancas 
(Medellín) debido al trasvase del caudal. Tesis de Maestría en Biología, Instituto de 
Posgrados, Universidad de Antioquia 140p.  
Caraballo, P., B.R. Forsberg y R.G. Leite- 2014. Seasonal variation in the distribution and 
isotopic composition of phytoplankton in a Amazon floodplain in lake, Brazil. Acta Biológica 
Colombiana 19(2): 291-304. 
Caraballo, P., B.R. Forsberg y R.G. Leite. 2012. Papel trófico del Microbial Loop en un lago 
de inundación de la Amazonia central. Acta Biológica Colombiana 17(1): 103 - 116 
Castro-Rebolledo, M.I., I. Muñoz-Gracia y J.C. Donato-Rondon. 2014. Food web of a 
tropical high mountain stream: effects of nutrient addition. Acta biológica Colombiana. 
19(1): 33-42. 
Castro-Roa, D. y G.A. Pinilla-Agudelo. 2014. Periphytic diatom index for assessing the 
ecological quality of the Colombian Andean urban wetlands of Bogotá. Limnética 33(2): 
297-312. 
Chará-Serna, A.M., Chará, J. D., Zúñiga, M. C., Pedraza, G. X., y Giraldo, L. P. 2010. 
Clasificación trófica de insectos acuáticos en ocho quebradas protegidas de la ecorregión 
cafetera colombiana. Universitas Scientiarum, 15(1): 27-36. 
90 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
Chará-Serna, A.M., J.D. Chará, MdeC. Zuñiga, R.G. Pearson y L. Boyero. 2012. Diets of 
leaf litter-associated invertebrates in three tropical streams. Annales de Limnologie - 
International Journal of Limnology 48(2): 139-144. 
Cheschire, K., L. Boyero y R.G. Pearson. 2005. Food webs in tropical Australian streams: 
shredders are not scarce. Freshwater Biology 50: 748–769. DOI:10.1111/j.1365-
2427.2005.01355.x. 
Clarke, K. R., y R. N. Gorley. 2005. PRIMER v5: User manual/ tutorial. Plymouth: Primer-
E L.d. Weidel. 2010. 
Coley, P.D. y J.A. Barone. 1996. Herbivory and plant defenses in tropical forests. Annual 
Review of Ecology, Evolution, and Systematics 27: 305-335. 
Covich, A.P., Palmer, M.A. y T.A. Crowl. 1999. The role of benthic macroinvertebrate 
sapecies in freshwater ecosystem. BioScience 49(2): 119-127. 
Cressa, C. 1999. Dry mass stimates of some tropical aquatic insects. Revista de Biología 
Tropical 47(1-2):133-141. 
Cuadrado, B. 2005. Estructura y composición florística del bosque  ripario de  la cuenca 
del río Gaira, Magdalena, Colombia. Trabajo de pregrado, Facultad de Ciencias Básicas, 
Universidad del Magdalena, 88 p. 
Cummins, K.W. 1973. Trophic relations of aquatic insects. Annual Review of Entomology. 
18: 183-203. 
Cummins, K.W. 2002. Riparian-stream linkage paradigm. Verh. Internat. Verein. Limnol. 
28: 49-58. 
Cummins, K.W., R.W. Merritt y P.CN Andrade. 2005. The use of macroinvertebrate 
functional groups to characterize ecosystem attributes in selected stream and rives in south 
Brazil. Studies on Neotropical Fauna and Environment. 40(1): 69-89. DOI: 
10.1080/01650520400025720. 
Curry, R. R. 1972. Rivers – A geomorphic and geochemical overiew. PP: 9-31, In: R.T. 





De Carvalho, E.M. y V.S. Uieda. 2009. Diet of invertebrates sampled in leaf-bags incubated 
in a tropical headwater stream. Zoologia 26(4): 694-704. 
De Laeter,J.R., J.K. Böhlke, De Bièvre, H. Hidaka, H.S. Peiser, K.J.R. Rosman y P.D.P. 
Taylor. 2003. Atomic weights of the elemets: review 2000. Pure and Applied Chemistry. 
75(6): 683-800. 
Deluque, Y. 2005. Deriva de macroinvertebrados bentónicos y la materia orgánica gruesa 
en la cuenca baja del río Gaira (Sierra Nevada de Santa Marta, Colombia). Tesis de 
pregrado, Universidad del Magdalena, Facultad de Ciencias Básicas, programa de Biología 
36p. 
DeNiro, M.J. y S. Epstein. 1978. Influence of diet on the distribution of carbono isotopes in 
animals. Geochimica et Cosmochimica Acta 42:495-506.  
DeNiro, M.J. y S. Epstein. 1981. Influence of diet on the distribution of nitrogen isotopes in 
animals. Geochimica et Cosmochimica Acta 45:341-351.  
Dobson, M. y Ch. Frid. 1998. Ecology of aquatic systems. Addison, England. 
Dodds, W.K. 2002. Freshwater ecology. Academic press, USA. 
Domínguez, E., C. Molineri, M.L. Pescador, M.D. Hubbard y C. Nieto. 2006. Ephemeroptera 
of South America. In: Adis, J., Arias, J.R. Rueda-Delgado G. y K.M. Wantzen (Eds): Aquatic 
Biodiversity in Latin America (ABLA). Vol 2. Pensoft, Sofia-Moscow, 646 pp. 
Domínguez, E., y H.R. Fernández. 2009. Macroinvertebrados bentónicos sudamericanos. 
Tucumán: Fundación Miguel Lillo. 
Donato, J.Ch. (ed.) 2008. Ecología de un río de montaña de los Andes colombianos (Río 
Tota, Boyacá). Departamento de Biología, Universidad Nacional de Colombia. 231p. 
Donato, J.Ch., Y. Abuhatab y S. Sabater. 2014. Epilithic biofilm metabolism during the high 
water flow period in an Andean neotropical stream. Hydrobiologia 728:41-50. DOI 
10.1007/s10750-014-1804-x. 
Dudgeon, D. (Ed.) 2008. Tropical stream ecology. Academic Press. 
92 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
Dudgeon, D., F.K.W. Cheung y S.K. Mantel. 2010. Foodweb structure in small streams: do 
we need different models for the tropics? Journal North American Benthological Society 
29(2): 395-412. 
Espinal, L.S. y E. Montenegro. 1963. Formaciones vegetales de Colombia. Memoria 
explicativa del mapa ecológico. IGAC. 
Eyes-Escalante, M., J. Rodríguez-Barrios y Gutiérrez-Moreno, L.C. 2012. Descomposición 
de la hojarasca y su relación con los macroinvertebrados acuáticos del río Gaira (Santa 
Marta - Colombia). Acta Biológica Colombiana 17(1): 77-92. 
Ferreira, W.R., R. Ligeiro, D.R. Macedo, R.M. Hughes, P.R. Kaufmann, L.G. Oliveira y M. 
Castillo. 2015. Is the diet of a typical shredder related to the physical habitat of headwater 
streams in the Brazilian Cerrado? Annales de Limnologie - International Journal of 
Limnology 51. 
Finlay, J.C. 2001. Stable-Carbono-Isotope ratios of river biota: Implication for energy flow 
in lotic food webs. Ecology 82(4): 1052-1064 
Finlay, J.C. 2004. Patterns and controls of lotic algal stable carbon isotope ratios. Limnol. 
Oceanogr., 49(3): 850–861 
Finlay, J.C., M.E. Power y G. Cabana. 1999. Effects of water velocity on algal carbon 
isotope ratios: implications for river food web studies. Limnology and. Oceanography. 
44(5):1198-1203. 
Flowers, R.W. y C. De la Rosa. 2010. Ephemeroptera. Revista de Biología Tropical, 
58(Suppl. 4): 63-93. 
Fry, B. 1984. 13C/12C ratios and the trophic importance of algae in Florida Syringodium 
filiforme seagrass meadows. Marine ecology 79(1):11-19. 
Fry, B. y Chumchal, M.M. 2011. Sulfur stable isotope indicators of residency in estuarine 
fish. Limnology and. Oceanography. 56(5): 1563–1576. 
Fuentes, J.M. 2011. Migración horizontal de cladóceros y copépodos planctónicos en la 
región sur-oriental de la Ciénaga Grande de Santa Marta – Colombia. Tesis de maestría, 




Gamboa, M., R. Reyes y J. Arrivillaga. 2008. Macroinvertebrados bentónicos como 
indicadores de salud ambiental. Boletín de Maralariología y Salud Ambiental 48(2): 109-
120. 
Giller, P. S., y Malmqvist, B. 1998. The biology of Streams and Rivers. New York: Oxford 
University Press Inc. 
Gonçalves, J. F., de Souza Rezende, R., Gregório, R. S., y Valentin, G. C. 2014. 
Relationship between dynamics of litterfall and riparian plant species in a tropical stream. 
Limnologica-Ecology and Management of Inland Waters, 44: 40-48. 
Graça, M. A., y Cressa, C. 2010. Leaf quality of some tropical and temperate tree species 
as food resource for stream shredders. International Review of Hydrobiology, 95(1), 27-41. 
Granados-Martínez, C. 2013. Análisis de la dieta de los macroinvertebtados bentónicos en 
un gradiente altitudinal de la cuenca del río Gaira (Sierra Nevada de Santa Marta – 
Colombia). Trabajo de Maestría en Ciencias Biología, Universidad de Zulia.  
Granados-Martínez, CE., B. Zúñiga-Céspedes y J. Acuña-Vargas. 2016. Diets and trophic 
guilds of aquatic insects in Molino River, La Guajira, Colombia. Journal of Limnology. 
75(s1):144-150. 
Greathouse, E.A. y Pringle, C.M. 2006. Does the river continuum concept apply on a 
tropical island? Longitudinal variation in a Puerto Rican stream. Canadian Journal of 
Fisheries and Aquatic Sciences. 63: 134–152. 
Guerrero-Bolaño, F., A. Manjarrés-Hernández y N. Núñez-Padilla. 2003. Los 
macroinvertebrados bentónicos de Pozo Azul (cuenca del río Gaira, Colombia) y su 
relación con la calidad del agua. Acta Biológica Colombiana 8,2: 43- 55. 
Guevara, G. 2014. Evaluación ambiental estratégica para cuencas prioritarias de los andes 
colombianos: dilemas, desafíos y necesidades. Acta Biológica Colombiana 19(1): 11-24. 
Giller, P. S., y Malmqvist, B. 1998. The biology of Streams and Rivers. New York: Oxford 
University Press Inc. 
94 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
Gutiérrez, Y., S. Velásquez y E. Carbonó. 2009. Composición florística ribereña de la 
cuenca del río Gaira, Colombia. Recursos naturales y Ambiente 59-60: 26-31. 
Guzmán-Soto C.J. y C.E. Tamaris-Turizo. 2014. Hábitos alimentarios de individuos 
inmaduros de Ephemeroptera, Plecoptera y Trichoptera en la parte media de un río tropical 
de montaña. Revista de Biología Tropical. 62 (Suppl. 2): 169-178. 
Harrison, IJ. 2002. Family Mugilidae. p. 1071-1085. En: K. Carpenter (editor). Species 
identification guide for fishery purposes the living marine resourses of the Western Central 
Atlantic, Vol 2. FAO, ROMA. 
Hodkinson, I.D., N.R. Webb y S.J. Coulson. 2002. Primary community assembly on land – 
the missing stages: why are the heterotrophic organisms always there first? Journal of 
Ecology 90: 569–577. 
Hutchinson, G.E. 1957. A treatise on limnology. Volume 1. Geography, physic and 
chemistry. Wiley, New York. 1015 pp. 
IDEAM – Instituto de Hidrología, Meteorología y Estudios Ambientales de Colombia. 2000. 
Eventos geomorfológicos e hidrológicos en el extremo noroccidental de la Sierra Nevada 
de Santa Marta. Diciembre de 1999. Informe técnico. Santa Fe de Bogotá. 29 p 
IGAC - Instituto Geográfico Agustín Codazzi. 1995. Estudio General de Suelos de La Zona 
Quebrada de la Sierra Nevada de Santa Marta. Santafé de Bogotá, D.C. pp 6 a 25. 
INGEOMINAS – Instituto de Investigaciones en Geociencias, Minería y Química. 1996. 
Geomorfología y Aspectos Erosivos del litoral Caribe Colombiano. Publicaciones 
Geológicas especiales # 21 ISSN 0120 078X INGEOMINAS. Cartagena.  pp 1 a 74. 
Jackson, J.K. y S.G. Fisher. 1986. Secondary production, emergence, and export of aquatic 
insects of a Sonoran Desert Stream. Ecology 67: 629-638. 
James, M.R., I. Hawes, M. Weatherhead, C. Stanger y M. Gibbs. 2000. Carbon flow in the 
littoral food web of an oligotrophic lake. Hydrobiologia 441: 93-106 
Kato C., T. Iwata y E. Wada. 2004. Prey use by web-building spiders: stable isotope 




Kelly, S.P., E. Cuevas y A. Ramírez. 2015. Stable isotope analyses of web-spinning spider 
assemblages along a headwater stream in Puerto Rico. PeerJ 3:e1324. DOI 
10.7717/peerj.1324. 
Lau, D. C. P., Leung, K. M. Y. y Dudgeon, D. 2009. Are autochthonous foods more 
important than allochthonous resources to benthic consumers in tropical headwater 
streams?. J. N. Am. Benthol. Soc., 28(2):426–439. DOI: 10.1899/07-079.1. 
Layman, C., Winemiller, K.O., Arrington, D.A., Jepsen, D.B. 2005. Body size and trophic 
position in a diverse tropical food web. Ecology 86(9): 2530-2535. 
Longo, M. y J.F. Blanco. 2014. Shredders are abundant and species-rich in tropical 
continental-island low-order streams: Gorgona Island, Tropical Eastern Pacific, Colombia. 
Revista de Biología Tropical 62 (Suppl. 1): 85-105.  
Longo, M. y J.F. Blanco. 2014. Sobre los filtros que determinan la distribución y la 
abundancia de los macroinvertebrados diádromos y no-diádromos en cada nivel jerárquico 
del paisaje fluvial en islas. Actualidades Biológicas. 39(91): 179-195. 
López van Oosterom, María V., Ocón, Carolina S., Brancolini, Florencia, Maroñas, Miriam 
E., Sendra, Eduardo D., y Rodrigues Capítulo, Alberto. 2013. Trophic relationships 
between macroinvertebrates and fish in a pampean lowland stream (Argentina). Iheringia. 
Série Zoologia, 103(1), 57-65. https://dx.doi.org/10.1590/S0073-47212013000100009 
Lowe, R.L. y G.D. LaLiberte. 2007. Benthic Stream Algae: Distribution and Structure. In: 
Methods in Stream Ecology. pp. 327-339.  Eds.: F.R. Hauer y G.A. Lamberti. Second 
edition, Academic Press. 
March, J. G., y Pringle, C. M. 2003. Food web structure and basal resource utilization along 
a tropical island stream continuum, Puerto Rico. Biotropica, 35(1), 84-93. 
Marchese, M.R., M. Saigo, F.L.Zilli, S. Capello, M. Devercelli, L. Montalto, G. Paporello y 
K.M. Wantzen. 2014. Food webs of the Paraná River floodplain: Assessing basal sources 
using stable carbon and nitrogen isotopes. Limnologica 46(1): 22-30. 
96 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
Masese, F.O., N. Kitaka, J. Kipkemboi, G.M. Gettel, K. Irvine y M.E. McClain. 2014. 
Macroinvertebrate functional feeding groups in Kenyan highland streams: evidence for a 
diverse shredder guild. Freshwater Science 33(2):435–450. DOI: 10.1086/675681. 
McClelland, J.W., Valiela, I. y R.H. Michener. 1997. Nitrogen-stable isotope signatures in 
stuarine food webs: A record of increasing urbanization in coastal watershed. Limnology 
and Oceanography. 42(5):930-937. 
McCutchan, J. H. Jr, Lewis, W. M., Kendall, C. y McGrath, C. C. 2003. Variation in trophic 
shift for stable isotope ratios of carbon, nitrogen, and sulfur. – Oikos 102: 378–390. 
Merriam, J.L., W.H. McDowell, J.L. Tank, W.M. Wollheim, CH.L. Crenshaw y S.R. Jhonson. 
2002. Characterizing nitrogen dynamics, retention and transport in a tropical rainforest 
stream using an in situ 15N addition. Freshwater Biology 47: 143-160 
Merritt, R. W. y K. W. Cummins. 1996 (eds.). An introduction to the aquatic insects of North 
America (3rd edition). Kendall/Hunt Publ. Co., Dubuque, Iowa. USA. 862 p. 
Merritt, R. W., J. R. Wallace, M. J. Higgins, M. K. Alexander, M. B. Berg, W. T. Morgan, K. 
W. Cummins, and B. Vandeneeden. 1996.  Procedures for the functional analysis of 
invertebrate communities of the Kissimmee River-floodplain ecosystem.  Florida Scientist 
59(4):216-274  
Merritt, R. W., K. W., Cummins y M. Berg (Eds.). 2008. An introduction to the aquatic insects 
of North America. Iowa: Kendall/Hunt Publishing Company. 1158 p. 
Mihuc, T.B. 1997. The functional trophic role of lotic primary consumers: generalist versus 
specielist stretegies. Freshwater Biology 37(2):455-462 
Minshall, G.W., K.W. Cummins, R.C. Petersen, C.E. Cushing, D.A. Burns, J.R. Sedell y 
R.R. Vannote. 1985. Developments in stream ecosystem theory. Can. J. Fish. Aquat. Sci. 
42: 1045-1055 
Monsalve, G. 1999. Hidrología en la Ingeniería. Editorial Escuela Colombiana de 
Ingeniería. 2a. Edición. Bogotá D. C. 
Moore, J.C., E.L. Berlow, D.C. Coleman, P.C de Ruiter, Q. Dong, A. Hastings, N.C. 




J.L. Sabo, K.M. Scow, M.J. Vanni y D.H. Wall. 2004. Detritus, trophic dynamics and 
biodiversity. Ecology Letters 7: 584-600. doi: 10.1111/j.1461-0248.2004.00606.x. 
Motta, R. L., y V. S. Uieda. 2004. Diet and trophic groups of an aquatic insect community 
in a tropical stream. Brazilian Journal of Biology, 64(4), 809-817. 
Muñoz, I. A.M. Romaní, A. Rodríguez-Capítulo, J. Gonzales y E. García-Berthou. 2009. 
Relaciones tróficas en el ecosistema fluvial. En. A. Elosegui y S. Sabater (Eds.) Conceptos 
y técnicas en ecología fluvial. Fundación BBVA. 347-366. 
Naiman, R.J., J.M Melillo, M.A. Lock, T.E. Ford y S.R. Reice. 1987. Longitudinal patterns 
of ecosystem processes and community structure in a subarctic river continuum. Ecology 
68(5):1139-1156. 
Neres-Lima, V., Brito, E.F., Krsulovic, F.A.M., Detweiler, A.M., Hershey, A.E., Moulton, T.P. 
2016. High importance of autochthonous basal food source for the food web of a Brazilian 
tropical stream regardless of shading. International Review of Hydrobiology 101: 1–11. DOI 
10.1002/iroh.201601851. 
Nolen, J. A., y Pearson, R. G. 1993. Factors affecting litter processing by Anisocentropus 
kirramus (Trichoptera, Calamoceratidae) from an Australian tropical rain-forest stream. 
Freshwater Biology 29, 469–479. doi:10.1111/J.1365-2427.1993.TB00781.X 
Newbold, J.D., Elwood, J.W., O'Neill, R.V. y Winkle, W.V. 1981. Measuring Nutrient 
Spiralling in Streams. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences, 38(7): 860-863. 
Osorio, F.J., J. Rodríguez-Barrios y Y. Montoya-Moreno. 2015. Sucesión de microalgas 
perifíticas en tributarios del río Gaira, Sierra Nevada de Santa Marta, Colombia. Acta 
Biológica Colombiana 20(2):119-131. doi: http://dx.doi.org/10.15446/abc.v20n2.41932. 
Parnell, A.C., R. Inger, S. Bearhop y A.L Jackson. 2010. Source Partitioning Using Stable 
Isotopes: Coping with Too Much Variation. PLoS ONE 5(3): e9672. 
doi:10.1371/journal.pone.0009672. 
Paunovic, M., Jakovčev-Todorović, D, Simić, V., Stojanović B. y Petrović, A. 2006. Trophic 
relations between macroinvertebrates in the Vlasina river (Serbia). Archives of Biological 
Science Belgrade. 58 (2): 105-114. 
98 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
Peluffo, D.R.P. 2013. Descomposición y liberación de nutrientes en la hojarasca foliar del 
bosque ribereño de la cuenca media y alta del río Gaira (Colombia). Tesis de pregrado, 
Facultad de Ciencias Básicas, Universidad del Magdalena, Santa Marta. 
Pérez, G. y G. Roldán. 1978. Niveles de contaminación por detergentes y su influencia de 
las comunidades bénticas del río Rionegro. Actualidades Biológicas 7(24): 27-36. 
Peterson, B.J. y B. Fry. 1987. Stable isotopes in ecosystem studies. Ann. Rev. Ecol. Syst. 
18: 293-320. 
Pettit, N.E., T. Davies, J.B. Fellman, P.F. Grierson, D.M. Warfe y P.M. Davies. 2012. Leaf 
litter chemistry, decomposition and assimilation by macroinvertebrates in two tropical 
streams. Hydrobiologia 680: 73-77. DOI: 10.1007/s10750-011-0903-1 
Phillips, D.L., R. Inger, S. Bearhop, A.L Jackson, J.W. Moore, A.C. Parnell, B.X. Semmens 
y E.J. Ward. 2014. Best practices for use of stable isotope mixing models in food-web 
studies. Canadian Journal of Zoology. 92: 823–835. dx.doi.org/10.1139/cjz-2014-0127. 
Posada-García, J. y G. Roldán-Pérez. 2003. Clave ilustrada y diversidad de larvas de 
Trichoptera en el Noroccidente de Colombia. Caldasia, 25(1): 169-192. 
Post, D.M. 2002. Using stable isotopes to estimate trophic position: Models, methods, and 
assumptions. Ecology 83(3): 703-718. 
Powers, M. E., Sun, A., Parker, M., Dietrich, W. E., y Wootton, J. T. 1995. Hydraulic food-
chain models− An approach to the study of food-web dynamics in large rivers. BioScience 
45: 159-167. 
Prosierra - Fundación Pro-Sierra Nevada de Santa Marta. 1998. Evaluación Ecológica 
Rápida de la Sierra Nevada de Santa Marta. Definición de Áreas Críticas para la 
Conservación de la Sierra Nevada de Santa Marta. Ministerio del Medio Ambiente, 
UAESPPNN The Nature Conservacy –USAID- Embajada de Japón. 
R Development Core Team. 2012. R: A language and environment for statistical computing. 




Ramírez, A y P. Gutiérrez-Fonseca. 2014. Functional feeding groups of aquatic insect 
families in Latin America: a critical analysis and review of existing literature. Revista de 
Biología Tropical. 62(Suppl. 2): 155-167. 
Ramírez, A. y C. Pringle. 2001. Spatial and temporal patterns of invertebrate drift in streams 
draining a Neotropical landscape. Freshwater Biology 46: 47-62. 
Ranvestel, A.W., K.R. Lips, C.M. Pringle, M.R. Whiles y R.J. Bitxby. 2004. Neotropical 
tadpoles influence stream benthos: evidence for the ecological consequences of decline in 
amphibian populations. Freshwater Biology 49: 274-285. 
Reuter, H., Hölker, F., Middelhoff, U., Jopp, F., Eschenbach, C. y Breckling, B. 2005. The 
concepts of emergent and collective properties in individual-based models—Summary and 
outlook of the Bornhöved case studies. Ecological modelling 186(4):489-501. 
Reynaga, M.C. 2017. Variaciones espaciales y ontogenéticas en la dieta de un plecóptero 
de amplia distribución Claudioperla tigrina Klapálek (Plecoptera: Gripopterygidae). 65(3). 
DOI: http://dx.doi.org/10.15517/rbt.v65i1.23865. 
Reynaga, M.C. y P.A. Rueda. 2014. Trophic analysis of three species of Marilia 
(Trichoptera: Odontoceridae) from the neotropics. Revista de Biología Tropical. 62(2): 543-
550. 
Rincon, J. y I. Matrínez. 2006. Food quality and feeding preferences of Phylloicus sp. 
(Trichoptera:Calamoceratidae). Journal of the North American Benthological Society. 
25(1): 209–215. 
Rivera-Usme, J.J., D.L. Camacho-Pinzón y A. Botero-Botero. 2008. Estructura numérica 
de la entomofauna acuática en ocho quebradas del departamento del Qundío. Acta 
Biológica Colombiana 13(2): 133-146. 
Rodríguez, J. 2011. Descriptores funcionales en un sistema fluvial de montaña. Santa 
Marta, Colombia. Tesis de doctorado, Facultad de Cienicas, Universidad Nacional de 
Colombia, Bogotá.  
10
0 
Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
Rodríguez-Barrios, J., R. Ospina-Torres y R. Turizo-Correa. 2011. Grupos funcionales 
alimentarios de macroinvertebrados acuáticos en el río Gaira, Colombia. Revista de 
Biología Tropical. 59(4): 1537-1552. 
Roldán, G., J. Builes, J. Trujillo y A. Suarez. 1973. Efectos de la contaminación industrial y 
doméstica sobre la fauna béntica del río Medellín. Actualidades Biológicas 2(5): 54-64. 
Roldán, G. 1980. Estudios limnológicos de cuatro ecosistemas neotropicales diferentes 
con especial referencia a su fauna de efemerópteros. Actualidades Biológicas 9(34): 103-
117. 
Roldán-Pérez, G. 2003 Bioindicación de la calidad del agua en Colombia-Uso del método 
BMWP/Col. Ed. Universidad de Antioquia. 
Romaní, A., J. Artigas, A. Camacho, M. Graça y C. Pascoal. 2009. La biota de los ríos: los 
microorganismos heterotróficos. En: A. Elosegi y S. Sabater (Eds.) Conceptos y técnicas 
en ecología fluvial. Fundación BBVA, Barcelona. 
Romanuk, T., Jackson, L., Post, J., McCauley, Ed. y Martinez, N.D. 2006. The structure of 
food webs along river networks. Ecography 29:1-8. 
Rosgen, D.L. 1994. A classifications of natural rivers. Catena 22: 169-199  
Ruiz-Carranza, P. M., M. C. Ardila-Robayo, y J. I. Hernández-Camacho. 1994. Tres nuevas 
especies de Atelopus A.M.C. Dumeril y Bibron 1841 (Amphibia: Bufonidae) de la Sierra 
Nevada de Santa Marta, Colombia. Revista de la Academia Colombiana de Ciencias 
Exactas, Físicas y Naturales 19: 153–163. 
Sarmiento, G. 1987. Los principales gradientes ecoclimáticos en los Andes tropicales. 
Anales del IV Congreso Latinoamericano de Botánica, Bogotá D.C. 
Sheath, R.G. y J.D. Wehr. 2003. Introduction to freshwater algae. J.D. Wehr y R.G. Sheath 
(Eds.) En:  Frehswater algae of North America. Academic Press, USA. 
Shin, H.-S., N. Amahashi y O. Matimura. 2013. Trophic position and growth stages of 
Caddisfly (Stenopsyche marmorata Navas) larvae in the Echi River, Japan. Limnology 




Sierra-Labastidas y Reyes. 2005. Aproximación a la producción secundaria del género 
Anacroneuria (Plecoptera: Perlidae) en la parte media del río Gaira (Sierra Nevada de 
Santa Marta). Trabajo de pregrado, Facultad de Ciencias Básicas, Universidad del 
Magdalena. 
Sierra-Labastidas, T. C.E. Tamaris-Turizo, S.A. Reyes-Picon y G. Rueda-Delgado. En 
Prensa. Biomasa y hábitos alimentarios de Anacroneuria (Plecoptera: Perlidae) en un río 
tropical. Actualidades Biológicas. 
Sneath, P. H., y Sokal, R. R. 1973. Numerical taxonomy–The principles and practice of 
numerical classification. San Francisco: Freeman and Company. 
Stark, B. P., C. Froehlich y M. C. Zúñiga. 2009. South American Stonflies (Plecoptera),  In 
J. Adis, J. R. Arias, S. Golovatch, K. M. Wantzen y G. Rueda- Delgado (Eds.), Aquatic 
Biodiversity of Latin American-ABLA. Vol 5 (pp. 154) Sofia-Moscow: Pensoft. 
Steinnan, A.D., G.A. Lamberti y P.R. Leavitt. 2007. Biomass and pigments of benthic algae. 
En: F.R. Hauer y G.A. Lamberti. Methods in stream ecology. Academic Press, USA. 
Stewart, K.W. y B.P. Stark. 2002. Nymphs of North American stonefly genera. 2 ed. The 
Caddis, Columbus, Ohio, EEUU. 
Swift, M.J., O.W. Heal y J.M. Anderson. 1979. Decomposition in Terrestrial Ecosystems. 
University of California Press, Berkeley, CA, USA. 
Tamarís-Turizo, C. y H. J. López-Salgado. 2006. Aproximación a la zonificación climática 
de la cuenca del río Gaira. Intropica 3(1): 52-59. 
Tamaris-Turizo C. y Sierra-Labastidas, T. 2008. Una inspección al papel de la producción 
de los plecópteros en ecosistemas lóticos. Revista de Ciencias. 12(1): 109-119. 
Tamaris-Turizo, C. 2009. Transporte de materia orgánica y deriva de macroinvertebrados 
acuáticos a lo largo de un río tropical. Trabajo de Maestría, Universidad del Magdalena, 
Santa Marta, Colombia. 
10
2 
Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
Tamaris-Turizo, C., R. Turizo-Correa y M.C. Zúñiga. 2007. Distribución espacio-temporal y 
hábitos alimentarios de ninfas de Anacroneuria (Insecta: Plecoptera: Perlidae) en el río 
Gaira (SNSM, Colombia).Caldasia. 29(2): 375-385. 
Tomanova, S., E. Goitia y J. Helesic. 2006. Trophic levels and functional feeding groups of 
macroinvertebrates in neotropical streams. Hydrobiologia. 556: 251-264. 
Torres-Bejarano, A.M., S.R. Duque y P. Caraballo. 2014. Papel trófico del zooplancton a 
través del análisis de isótopos estables en un lago de inundación de la amazonía 
colombiana. Caldasia 36(2): 331-344. doi: 
http://dx.doi.org/10.15446/caldasia/v36n2.47488. 
Vander Zanden, M.J., S. Chandra, S-K. Park, Y. Vadeboncoeur y C.R. Goldman. 2006. 
Efficiencies of benthic and pelagic trophic pathways in a subalpine lake. Can. J. Fish. Aquat. 
Sci. 63: 2608-2620. doi: 10.1139/F06-148. 
Vanderklift M.A. y Ponsard S. 2003. Sources of variation in consumer-diet δ15N 
enrichment: a meta-analysis. Oecologia, 136, 169–182. 
Vannote, R. L., G. W. Minshall, K. W. Cummins, J. R. Sedell, y C. E. Cushing. 1980. The 
river continuum concept. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences. 37: 130-
137. 
Vásquez-Ramos, J., Ramírez-Díaz, F., y Reinoso-Flórez, G. (2010). Distribución espacial 
y temporal de los tricópteros inmaduros en la cuenca del río Totare (Tolima-Colombia). 
Caldasia, 32(1), 129-148. doi: 10.15517/rbt.v62i0.15776. 
Wallace, J.B., S.L. Eggert, J.L. Meyer y J.R. Webster. 1997. Multiple trophic levels of a 
forest stream linked to terrestrial litter inputs. Science 277(5322): 102-104. 
Wantzen, K. M. y G. Rueda-Delgado. 2009. Técnicas de muestreo de macroinvertebrados 
bentónicos. In E. Domínguez y H. R. Fernández (Eds.), Macroinvertebrados bentónicos 




Watson A. y L.A. Barmuta. 2011. Feeding - preference trials confirm unexpected steble 
isotope analysis results: freshwater macroinvertebrates do consume macrophytes. Marine 
and Freshwater Research 62: 1248 – 1257. doi: 10.1071/MF10298. 
Wetzel, R. G. 2001. Limnology lake and river ecosystems. Third edition, Academic Press. 
California. 
Wiggins, G. B. 1996. Larvae of the North American caddisfly genera. 2ed. Toronto: 
University of Toronto Press. 
Wiggins, G.B. 2004. Caddisflies: The Underwater Architects. University of Toronto Press, 
Toronto.  
Williams, R. J. 2010. Network3D Software.  Microsoft Research, Cambridge, UK. 
Yoon, I., R.J. Williams, E. Levine, S. Yoon, J.A. Dunne, and N.D. Martinez. 2004.  Webs on 
the Web (WoW): 3D visualization of ecological networks on the WWW for collaborative 
research and education. Proceedings of the ISyT/SPIE Symposium on Electronic Imaging, 
Visualization and Data Analysis 5295:124-132. 
Zúñiga, M del C y W. Cardona. 2009. Bioindicadores de calidad de agua y caudal 
ambiental. En: J. Cantera, J. Carvajal y L.M. Castro (Compiladores). Caudal Ambiental: 
Conceptos, Experiencias y Desafíos. Programa Editorial de la Universidad del Valle. Cali, 
Colombia. 
 
